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Первое издание этой книги , написанной проф. В. Лархером, кр у п 
ным специалистом в области экологии и физиологии растений, вы ш 
ло в Ф Р Г  в 1973 г., имело большой успех и было переведено на 
английский и испанский язы ки. Предлагаемая читателю кн ига  яв
ляется переводом второго издания этого  труда и представляет со
бой одну из наиболее полных и гл уб о ки х  сводок по экологии расте
ний, отраж аю щ ую  современное состояние этой науки . Отдельные 
главы посвящены среде обитания растений, биосфере и экосистемам, 
солнечной радиации ка к  источнику энергии для ж и зни  растений, 
процессам фотосинтеза, водного обмена растений, их водного и золь
ного питания и т. д. К н и га  хорош о иллюстрирована.
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ПРЕДИСЛОВИЕ РЕДАКТОРА ПЕРЕВОДА

В. Лархер, так же как и ботаники СССР, понимает под эколо
гией растений учение о взаимоотношениях растений с окруж аю 
щей средой, которое обычно рассматривают как одну из научных 
основ растениеводства (в самом широком смысле, включая луго
водство, лесоводство и др.)- Д ля понимания современного состоя
ния экологии растений следует вспомнить, что сведения об отно
шении растений к условиям их произрастания содержались уже 
в работах античных авторов (Теофраст, Плиний Старший) и осо
бенно в трудах натуралистов X V II I  столетия — К . Линнея, 
Ж- Бюффона, П. С. Палласа и ряда других. Однако подлинным 
основоположником экологии растений принято считать Александ
ра Гумбольдта (1769— 1859), опубликовавшего в 1807 г. работ> 
«Идеи о географии растений», в которой он на основе своих мно
голетних наблюдений в Центральной и Ю жной Америке показал 
значение климатических условий, особенно температурного фак
тора, для распределения растений.

В 1832 г. Огюстен Пирам Декандоль обосновал необходимость 
выделения особой научной дисциплины «эпирреолопии», изучаю 
щей влияние на растения внешних условий и воздействие расте
ний на окружаю щ ую  среду (т. е., говоря современным языком, 
экологии). Среду, в которой существуют растения, стали пони
мать ка к  совокупность действующих на них условий (экологиче
ских факторов). Число таких факторов по мере расширения и 
углубления исследований по экологии растений возрастало, 
а оценка значимости отдельных факторов изменялась.

Экология растений, возникшая под;*влиянием геоботаники и 
физиологии растений и сложившаяся в самостоятельную научную 
дисциплину, стала оказывать все большее влияние на другие 
разделы ботанической науки, способствуя их экологизации. Гео
ботаники стали уделять больше внимания выяснению экологиче
ских свойств отдельных видов растений и использованию видов и 
фитоценозов как индикаторов условий среды (увлажнения, 'богат
ства почвы, засоленности и т. д .). Были разработаны представле
ния об экологической индивидуальности видов растений, об их 
фактических и потенциальных (синэкологических и аутоэкологиче
ских) оптимумах и ареалах. Возникла экологическая анатомия 
растений, в задачу которой входит изучение формирования ана
томических структур ка к  приспособлений к произрастанию в со
ответствующих условиях среды. Возникла такж е экологическая
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морфология растений; одной из ее задач стало изучение форм 
роста (жизненных форм, экобиоморф) растений. Все больше фи
зиологов стали проводить наблюдения ме только ;в лабораториях, 
но я в природных условиях. Если в прошлом в задачи экологии 
растений в основном входило выяснение значения отдельных эко
логических факторов для распределения растений и для их про
дуктивности, то в последние годы экологи и физиологи начали 
изучать основные жизненные процессы растений (фотосинтез, 
транспирацию, дыхание и др.) в условиях природных и созданных 
человеком фитоценозов, возникла физиологическая экология рас
тений. Стало -возможным дать эколого-физиологическую харак
теристику основных типов растительности земного шара, что и 
было осуществлено Г. Вальтером в его монографии «Раститель
ность земного шара» (русский перевод вышел в 1969— 1975 гг. 
в трех то м ах).

Книга В. Лархера хорошо освещает новый этап развития эко
логии растений; ее можно было бы назвать «Физиологические ос
новы экологии растений», что нашло отражение в названии ее 
перевода на английский язык (W. Larcher, Physio logica l p lant 
ecology, Springer-Verlag, 1975). В ней обстоятельно рассмотрена 
экология важнейших процессов жизнедеятельности растений: фо
тосинтеза, дыхания, продуцирования органического вещества, 
азотного и зольного питания, водного обмена, реакции растений 
на температурный режим. Это, безусловно, лучшее изложение ос
нов современной физиологической экологии.

В. Лархер — один из крупнейших экофизиологов Западной Ев
ропы. Хорошо известны его исследования в области экологии фо
тосинтеза, водного обмена, обмена С 0 2, устойчивости растений, 
особенно древесных, к низким температурам. Объектом его иссле
дований были растения Альп, субсредиземноморского и средизем
номорского регионов.

В русское издание книги Лархер внес так много изменений и 
дополнений, что по сути дела это новое, третье издание.

В настоящее время в нашей стране нет современного учебного 
пособия по экологии растений. Учебник А. П. Шенникова, пере
веденный на ряд иностранных языков, в том числе и на немецкий, 
был издан в 1950 г. и с тех пор не переиздавался. В связи с этим 
публикация русского перевода книги Лархера может быть исполь
зована не только ка к  изложение современного состояния физио
логической экологии, но и ка к  учебное руководство. Хотя эколо
гия растений еще не включена в учебные планы сельскохозяйст
венных и лесных высших учебных заведений, но в них, а также 
в педагогических институтах читается курс физиологии растений. 
Д ля экологизации преподавания физиологии растений книга Л а р 
хера представляет особую ценность.

Т. Работное



П РЕДИСЛОВИЕ АВТОРА К РУССКОМУ ИЗДАНИЮ

Экология — это маука о взаимоотношениях и взаимодействии 
между различными живыми существами и окружающ ей их сре
дой, об обмене веществ и потоках энергии, которые делают воз
можной жизнь на Земле, и о приспособлениях организмов к  из
меняющимся условиям существования. Экология растений вычле
няет растения из тесно переплетенного комплекса организмов био
сферы и исследует характерное поведение отдельных видов рас
тений в зависимости от условий окружающ ей среды и влияния 
внешних факторов па состав растительного покрова и конкурен
цию между отдельными растениями в фитоценозе.

Экология — чрезвычайно обширная и разносторонняя научная 
дисциплина. Данная книга должна познакомить читателя с мыш
лением эколога, дать .представление об основных процессах, ме
ханизмах взаимодействия и функциональных связях в системе 
«растение и среда» и выявить актуальные проблемы этой быстро 
развивающейся науки. Такая целевая установка ограничивает 
рассмотрение материала по преимуществу физиолого-экологиче- 
ским аспектом. На специально подобранных примерах показаны 
процессы жизнедеятельности растений, их обмен веществ и энер
гии при действии различных факторов внешней среды и их при
способляемость in этим факторам. На переднем плане стоят отно
шения, складывающиеся при благоприятных условиях, которые 
делают возможным наилучшее развитие растительного покрова. 
Учение о местообитаниях и региональные особенности затрагива
ются лишь попутно: информация об этих разделах экологии со
держится н учебниках географии растений и биоценологии. Не бу
дут рассмотрены такж е проблемы конкуренции и интерференции 
между организмами: они излагаются в учебниках фитосоциологии 
и экологии.

Судить о возможностях использования и о надежности эколо
гических выводов может лишь тот, кто ознакомился с особенно
стями экологической техники измерения и обработки полученных 
данных. Принцип экологической работы кратко описан в заклю 
чительной главе. Однако тот, кто захочет глубже разобраться в 
каузально-аналитической экологии растений, должен будет осно
вательно изучить методические вопросы, которым посвящен ряд 
хороших обобщающих работ.

Книга построена так, что текст дает по возможности закончен
ный обзор общих принципов, тогда как рисунки и таблицы иллю
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стрируют изложенное в тексте конкретными примерами. Отбирая 
данные, представленные в рисунках и таблицах, я старался по
казать ка к  дальновидность, усилия и успехи ранних экологов-экс- 
периментаторов в начале этого столетия, та к и прогресс, достиг
нутый в новейшее время. Список первоисточников должен возбу
дить интерес к  ознакомлению с оригинальными публикациями на 
семинарских занятиях или при самостоятельном изучении. В этом 
смысле книга могла бы быть не только учебным пособием, но и 
первичным справочником для исследователя.

Для русского издания текст второго немецкого издания был 
пересмотрен и значительно дополнен. Некоторые рисунки и боль
шинство таблиц переработаны и расширены; кроме того, добав
лены 60 новых рисунков и 41 таблица.

Я благодарен издательству «Мир», которое взяло на себя труд 
по переводу книги на русский язык и ее опубликованию. Это 
устранит языковые трудности и научный экспериментальный ма
териал станет более доступным для большого числа коллег. 
Я признателен г-ну Роланду Ульмеру, издателю немецкого ориги
нала, за его согласие уступить соответствующие права. Но преж
де всего мне хотелось бы поблагодарить всех специалистов, пре
доставивших обширный экспериментальный материал, который 
станет теперь достоянием широкого круга интересующихся лиц.

В. Лархер
И нсбрук, январь 1977 г.



ГЛАВА 1

ВНЕШНЯЯ СРЕДА

Растения заселяют почти все местообитания на Земле, в том 
числе моря и внутренние водоемы; на суше можно встретить рас
тения даже в таких негостеприимных местах, ка к  пустыни и ле
дяные поля. В отдаленном геологическом прошлом, когда возник
ли первые наземные растения, они встретились с миром, который 
состоял из воды, воздуха и горных пород. Гидросфера, атмосфера 
и литосфера стали их внешней средой. Позднее под сомкнувшим
ся растительным покровом при участии микроорганизмов и ж и 
вотных образовался важнейший для растений субстрат — почва, 
или педосфера.

ГИ Д Р О С Ф Е Р А  К А К  С РЕД А О БИ ТА Н И Я

К  гидросфере относятся: весь огромный Мировой океан, за
нимающий 71% поверхности земного шара, проточные и стоячие 
внутренние водоемы и, наконец, грунтовые воды. Существуют 
большие различия в химическом составе (рис.- 1) не только меж
ду морской водой, богатой ионами Na+, M g 2+, C l-  и SO Г , со сред
ним содержанием солей 35_г/л, и пресной водой, в которой обычно 
больше ионов Са2+ и НСОз; кроме того, имеются местные разли
чия, зависящие от характера притоков и степени перемешивания 
воды. Благодаря водным течениям происходит выравнивание тем
пературы; та-м, где они отсутствуют, вследствие сильного погло
щения солнечной радиации верхними слоями воды возникает 
очень характерная зональность температуры и плотности, кото
рая оказывает большое влияние на питание, продуктивность и 
распространение водных организмов (подробнее см. стр. 36).

АТМ О С Ф ЕРА

Воздушная оболочка Земли снабжает растения углекислотой 
и кислородом и поглощает водяной пар, образующийся при ис
парении. Благодаря непрерывному движению воздуха обеспечи
вается постоянство его состава. Воздух состоит из 78 об. % азота, 
21 об. % кислорода, 0,03 об.% двуокиси углерода, а также неболь
ших количеств водяного пара и благородных газов (рис. 1). К ро 
ме того, воздух содержит газообразные и твердые загрязняющие 
примеси, прежде всего двуокись серы, летучие азотистые вещест
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ва, соединения галогенов, пыль и копоть. Растения соприкасаются 
с нижним слоем атмосферы — тропосферой («зоной погоды» воз
душной оболочки). Не только кратковременные погодные явле
ния (выпадение дождей, грозы, порывы ветра), но и более дли
тельные состояния погоды (периоды дождей или мороза), а та к
же характер климата (среднее состояние и обычный режим пого
ды в определенной местности) могут быть разными даже в близ
ких районах. В соответствии с характером местности, сомкнуто
стью, высотой и типом растительности на территориях различной 
величины формируются особые климатические условия. В преде
лах территории с одним и тем же макроклиматом, которую может 
охватить лишь целая сеть метеорологических станций, можно вы
делить участки с особым микроклиматом; это может быть, на
пример, микроклимат определенных склонов, котловин, расти
тельных сообществ, а такж е микроклимат пограничных слоев 
воздуха около почвы или листьев. Таким образом, части растений, 
выступающие в открытое воздушное пространство, подвержены 
воздействию больших изменений солнечной радиации, температу
ры, влажности, осадков и ветра, которые могут иногда оказывать 
значительное неблагоприятное влияние.
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Рис. 1. Участие различных химиче
ских  элементов в построении биосфе
ры, атмосферы, гидросферы и лито
сферы (относительные числа атомов, 
а не весовые доли). Отчетливо выра
жено химическое своеобразие биосфе
ры: в соответствии со своими потреб
ностями организмы избирательно 
(в качественном и количественном о т
ношении) -поглощ аю т химические 
соединения из имеющ ихся в о кр у 
ж аю щ ей среде.
Ордината представлена в логариф 
мическом масштабе. Пример отсчета: 
в биосфере Н , О, С и N содержатся 
в наибольшем количестве: из 106 ато
мов 4 ,98-105 (т. е. около 50% ) яв
ляются атомами водорода, 24,9-105 
(около 2 5 % ) — атомами кислорода, 
24,9-105 (около 25% ) —  атомами у г 
лерода и 2 ,7 -103 (около 0 ,3 % )— ато
мами азота. (Deevey, 1970.)
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Л И ТО С Ф Е Р А  И П О Ч В А  .

Земная кора — неисчерпаемая кладовая многочисленных хи 
мических элементов, которые нужны живым организмам для по
строения веществ их тела (рис. 1). Литосфера обменивается ве
ществами с гидросферой, а такж е выделяет газы и выбрасывает 
другие вещества (например, при вулканических извержениях) 
в атмосферу. Но прежде всего литосфера служит исходным мате
риалом для образования почвы.

Почва — не просто поверхностный разрыхленный слой лито
сферы: это продукт превращения и смешивания минеральных и 
органических веществ. Почвы образуются при участии живых ор
ганизмов, и формирование их зависит от условий внешней среды; 
они подвергаются непрерывным изменениям: растут, созревают, 
могут стареть и разрушаться. Физическое и химическое выветри
вание постоянно высвобождает из материнской горной породы 
минеральные вещества; в то же время происходит разложение 
растительного опада и отмерших почвенных организмов. П родук
ты этого разложения вместе с экскрементами животных постепен
но превращаются в гуминовые вещества, которые образуют ком 
плексы с минеральными продуктами выветривания. В природных 
почвах формируется профиль из ряда горизонтов, включающий 
между слоями подстилки и гумуса и минеральным горизонтом 
выветривания зоны с различным содержанием гуминовых веществ. 
Определенные профили характерны для почв соответствующих 
типов, обусловленных .климатом, растительным покровом, почвен
ными организмами, 'материнской породой и влиянием человека. 
Образование почв, их строение и классификация типов почв со
ставляют предмет почвоведения. Знание основ этой науки безус
ловно необходимо каждому, кто хотел бы разбираться в вопросах 
экологии растений.

Твердые почвенные частицы соединяются в комочки, между 
которыми остаются промежутки. Последние пронизывают всю 
почву, образуя систему пор, заполненных частично воздухом, 
а частично водой. Таким образом, почва — это трехфазная систе
ма, в которой литосфера (твердая ф аза), гидросфера (жидкая 
фаза) и атмосфера (газообразная фаза) проникают друг в друга. 
Она обладает большой емкостью поглощения и высокой буфер- 
ностью по отношению .к физическим и химическим воздействиям. 
Уж е на глубине нескольких сантиметров в почве устанавливаются 
климатически более выровненные условия, чем в атмосфере. Ра
диация сюда практически не проникает, изменения температуры 
никогда не бывают скачкообразными, а обменные процессы осу
ществляются путем диффузии, т. е. очень медленно. Поэтому поч
ва — чрезвычайно благоприятная среда обитания для многочис
ленных организмов. Корни — наиболее чувствительная во многих
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отношениях система органов высших растений — всецело приспо
соблены к  жизни в почве. Ландшафт без почвы — это безжизнен
ный лунный ландшафт. Лиш ь немногие пионерные растения, та
кие, ка к  мхи, лишайники и некоторые водоросли, растут на голых 
скалах или на теске.

БИ О СФ ЕРА

Атмосфера, гидросфера и литосфера существовали и до воз
никновения жизни, но только с появлением живых существ они 
стали тем, что мы называем «окружающей средой». По определе
нию А. Тинемана окружающ ая среда — это совокупность внешних 
условий, которые воздействуют на живой организм или на сооб
щество организмов (биоценоз) в его местообитании (биотопе). 
Только у живых существ есть окружающ ая среда! К  ней относят
ся не одни лишь физические условия, но и совместно обитающие 
организмы.

Среда, населенная организмами, составляет экосферу Земли. 
Вместе с Г. Вальтером (Н . W alte r) мы можем различать биогео
сферу (сухопутную часть экосферы) и биогидросферу (м оря). 
В биогеосфере биосфера (совокупность живых существ) ограни
чена узкой прослойкой на границе между атмосферой и литосфе
р о й — высота деревьев не превышает 70— 100 м, корнеобитаемый 
и заселенный животными и микроорганизмами слой почвы дости
гает в глубину лишь нескольких метров. В биогидросфере плотнее 
всего заселен хорошо освещаемый верхний слой воды, а на глуби
нах более 100 м постоянно живут лишь немногие специализиро
ванные виды животных и  гетеротрофных микроорганизмов.

К а к  в биогеосфере, так и в биогидросфере выдающаяся роль 
принадлежит растениям: благодаря фотосинтезу они способны 
улавливать и аккумулировать поступающую из космического про
странства энергию — солнечную радиацию. В накоплении массы 
они намного превосходят все остальные живые существа; около 
99% всего вещества живых организмов (биомассы) составляет 
масса растений (фитомасса). Благодаря огромному накоплению 
живого материала растительный покров служит стабилизирующим 
фактором круговорота веществ и весьма существенно влияет на 
климат.

Э КО С И С ТЕ М А  И БИ О ГЕО Ц ЕН О З

Термин биогеоценоз был введен Сукачевым1 и Дылисом для 
обозначения конкретного участка экосферы, который характери

1 Термин «биогеоценоз» впервые введен Сукачевым в 1942 г. — Прим. ред.
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зуется прежде всего определенным растительным сообществом. 
Выражение экосистема принадлежит лимнологу Вольтереку, а его 
определение дал Тэнсли (Tansley). Элленберг (E llenberg) опре
деляет экосистему ка к  целостную совокупность живых существ и

СР

3 I

ПП

со.
ГД'

Минеральные'.
вещества

СТ

Процессы обмена с 
абиотической средой

Процессы обмена с 
биотической средой

Потоки энергии и цепи 
питания в экосистеме

Лучистая Энергия питатели- Обмен неорганически- Взаимосвязи
энергия ных веществ ми веществами организмов

Рис. 2. П оток энергии, поток материи, круговороты  веществ и процессы обмена 
в наземной экосистеме. Компоненты экосистемы: П П  —  первичные продуценты, 
К  —  консументы , СТ — сапротрофы, М  —  мертвые органические остатки (подстил
ка , трупы  ж и в о тн ы х ), Г  — гум ус. Поток энергии и пищевые цепи: СР  —  солнеч
ная радиация; /  —  поедание животны м и и паразитизм; 2 —  органические выделе
ния ж ивотны х и микроорганизмов; 3 —  трупы  ж ивотны х и отмершие м икроорга
низмы; 4 —  опад первичных продуцентов; 5 —  разложение (гум иф икация и ми
нерализация) органических остатков; 6 —  органические выделения растений; 
7 —  потеря органического материала экосистемой. Транспорт неорганических ве
ществ: С 0 2 к  первичным продуцентам (фотосинтез) и из диссимиляционных
процессов первичных продуцентов, консументов и сапротрофов (дыхание почвы ); 
0 2 от первичных продуцентов (фотосинтез) к  потребляющим кислород диссими- 
ляционным процессам; Н 20  с испаряю щ их поверхностей (испарение почвой и 
организм ам и) в атмосферу, в виде осадков из атмосферы в почву, из почвы — 
потребление организмами и потеря в форме стока; минеральные вещества из 
почвы в тела первичных продуцентов, через цепи питания и деятельность сапро
трофов (с минерализацией) обратно в почву.
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неорганической среды их обитания, способную до известной сте
пени к  саморегуляции: экосистема — это сообщество организмов 
плюс условия внешней среды.

Экосистемы занимают определенное пространство и образуют 
в биосфере пеструю мозаику. Экосистемой является, например, 
лес, луг, озеро или море. Закономерности, которые действуют во 
всех подобных экосистемах, имеют оилу равным образом и для 
биосферы в целом, для естественных биогеоценозов и для таких 
искусственных систем, ка к  аквариум или космический корабль с 
людьми. На рис. 2 шоказаны типичная структура экосистемы и ее 
основные внутренние и внешние взаимосвязи.

Компоненты экосистемы

Каждая способная к самостоятельному функционированию 
экосистема состоит по меньшей мере из двух биологических ком 
понентов: продуцентов и сапротрофов. М ежду ними может вклю 
чаться цепь консументов."

Первичные продуценты — это автотрофные организмы, которые 
переводят неорганические элементы в форму органических соеди
нений и таким образом поднимают их на более высокий энергети
ческий уровень. Зеленые растения и некоторые бактерии путем 
фотосинтеза (при помощи солнечного света) образуют из двуоки
си углерода и воды углеводы — исходный материал для дальней
ших синтезов; различные микроорганизмы используют для этого 
энергию, которая освобождается при экзергонических реакциях 
окисления минеральных веществ (хемосинтез).

Консументы (потребители)— гетеротрофные организмы, кото
рые питаются непосредственно или через посредство других орга
низмов органическим веществом, синтезированным первичными 
продуцентами. К  консументам относятся прежде всего раститель
ноядные животные и паразиты растений. Растительноядными ж и 
вотными питаются плотоядные (хищ ники); те и другие в свою 
очередь имеют паразитов.

Сапротрофы (редуценты, разруш ители)— это организмы, ко 
торые в конце концов разлагают растительные и животные остат
ки до уровня исходных неорганических веществ. Сюда относятся 
главным образом бактерии и грибы, а такж е почвенные животные. 
Сапротрофы наряду с растительноядными и иными консументам и 
могут служить пищей другим организмам; в этом случае они и г
рают роль вторичных продуцентов. Таким образом, один и тот же 
индивидуум может быть (в зависимости от его положения в пи
щевой цепи) вторичным продуцентом, консументом или сапро- 
трофом.
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Цепь питания,
пищевая сеть и поток энергии в экосистеме

Под цепью питания, или пищевой цепью, понимают переход 
энергии пищевых веществ от первичных продуцентов через ряд 
организмов, каждый из которых кого-то или что-то поедает и 
становится пищей для других. Через экосистему вдоль цепи пи
тания поддерживается поток энергии, который начинается со свя
зывания энергии солнечных лучей и заканчивается полным раз
ложением органических соединений, причем на каждой ступени 
часть энергии теряется (энергетический ка ска д ). Консументы и 
сапротрофы редко бывают строго специализированы по отноше
нию к  одному определенному источнику пищи. В большинстве 
случаев растительноядные животные питаются разными видами 
растений, жертвами хищников становятся разные виды животных. 
И наоборот, один вид растений служит пищей различным консумен
там; это относится и к  животным, и к  микроорганизмам. Поэтому 
многообразие видов в природе допускает переключение на многие 
возможные источники питания, та к  что трофические связи между 
организмами одной экосистемы переплетаются разнообразными 
способами. Однако внутри этой пищевой сети поток энергии идет 
в определенном направлении, соответствующем цепи питания.

На рис. 3 представлены схемы потоков энергии для экосисте
мы водоема, экосистемы леса и антропогенной экосистемы (сено
косного луга ). В данном случае водная экосистема— это естест
венное, но частично находящееся под влиянием человека пресно
водное озеро, в котором 1,2% падающей лучистой энергии а кку 
мулируется первичными продуцентами и распределяется ,в 
последовательном ряду консументов. Из этой экосистемы выходят 
три потока энергии: система теряет тепло, которое образуется при 
поглощении радиации, энергию, освобождающуюся при дыхании, 
и энергию органического вещества, отчуждаемого из экосистемы, 
например уносимого течением воды или извлекаемого при вылове 
рыбы («экспорт»). От ступени к  ступени биомасса и энергообмен 
уменьшаются приблизительно в 10 раз.

Схема потока энергии для лесной экосистемы отображает от
ношения в богатом видами дождевом тропическом лесу. Д ля этой 
экосистемы характерен большой запас фитом|ассы, подстилки и 
органического вещества в почве, который служит пищей разнооб
разным фитофагам, зоофагам, сапрофагам и сапротрофам. Для 
ненарушенных естественных наземных экосистем характерно так
же то, что биомасса консументов и сапротрофов в десятки раз 
меньше растительной биомассы. В девственном дождевом тропи
ческом лесу растения используют 3,4 % поступающей радиации, 
поэтому первичная продукция чрезвычайно велика. Из образую
щегося органического вещества 91% в виде спада переходит в пи-
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Экосистема водоема
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Р и с . 3. Упрощ енные схемы потока энергии для экосистемы природного водоема 
(родникового  озера около Силвер Спрингс во Флориде; Н . Т. O dum , 1957), 
лесной экосистемы (тропического дождевого  девственного леса на о. П уэрто- 
Р ико ; O dum , P igeon, 1970) и сельскохозяйственной экосистемы (обрабатывае
мого сенокосного луга  с трищ етинником  желтоватым в Тироле; Cernusca, 1976, 
и др .). Числа в рам ках —  биомасса отдельных компонентов экосистемы в к Д ж /м 2; 
входные и выходные величины потока энергии выражены  в к Д ж / ( м 2-го д ). И з 
всей падающей радиации (/о) часть отражается ( / г), часть поглощается растения
ми в качестве фотосинтетически активной радиации (Ф А Р ), остальное включается 
в тепловой режим экосистемы (W ).  Первичные продуценты (П П ) связываю т све
товую  энергию  в форме первичной брутто-продукции (Я б). Часть связанной энер
гии тотчас потребляется для дыхания (Д )  первичных продуцентов. О статком 
органической продукции питаются животные-ф итоф аги (Ф Ф ) ,  а через них — 
зоофаги (З Ф ) 1-го и последующ их порядков. О пад (О п) используется _сапро
фагами (С Ф ) и, наконец, сапротрофами (С Т ). В ка ж д о м  звене пищевой цепи 
энергия теряется в процессах дыхания; кроме того, энергия мож ет поступать в 
экосистему извне (импорт) или выводиться из нее (эксп о р т).. _
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щевую цепь редуцентов (сапротрофов, минерализаторов), и толь
ко 9% биомассы растений непосредственно используется ж ивот
ными. Биотрофная цепь в лесной экосистеме играет в энергетиче
ском смысле меньшую роль, чем в экосистеме водоема. Значение 
животных в тропическом лесу проявляется не столько в трофиче
ских отношениях, сколько в многообразных других взаимодейст
виях, благодаря которым поддерживается структура и разнооб
разие состава этой экосистемы.

Напротив, в луговой экосистеме, находящейся в хозяйственном 
пользовании, человек отводит поток энергии главным образом в 
цепь питания фитофагов: около 55% выработанной растениями 
энергии передается домашним животным в форме зеленого кор
ма и сена. Отходы животноводства должны для поддержания по
токов энергии возвращаться почвенным организмам луга в виде 
удобрения; непосредственный опад (подстилка) в экосистеме ин
тенсивно используемого луга чрезвычайно мал. Структура и спо
соб функционирования сельскохозяйственных экосистем регулиру
ются производимой работой (импорт энергии); благодаря этому 
система поддерживается в состоянии наивысшей продуктивности 
и предотвращается сукцессия, которая без хозяйственной деятель
ности человека привела бы к  зарастанию полей и лугов кустар
ником и лесом.

Круговорот веществ

Если поток энергии всегда имеет одно направление — от Солн
ца через первичных продуцентов к  сапротрофам, то вещества цир-

Круговорот каждого биоэлемента

2—2398 т r s  УзССР

X
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осуществляется на трех уровнях: в растении, в экосистеме и в 
биосфере. Отдельный организм поглощает вещества, перераба
тывает их в компоненты собственного тела или использует в энер
гетическом обмене и, наконец, в какой-то форме выделяет во 
внешнюю среду. Движение веществ в экосистеме начинается с их 
обмена в организме первичных продуцентов и через промежуточ
ных потребителей и сапротрофов приводит обратно к  исходному 
пункту. Круговорот веществ внутри сообщества организмов той 
или иной экосистемы основан на том, что продукты обмена и экс
креты одних организмов становятся пищей для других, образую
щих дальнейшие звенья в цепях питания. Круговорот питательных 
веществ в экосистеме смыкается с геохимическими процессами, 
которые выводят вещества за пределы экосистемы и объединяют 
обмен веществ живых организмов с превращениями и передвиже
нием неорганических компонентов биосферы. Благодаря комплекс
ному биогеохимическому обмену веществ экосистема становится 
открытой системой.

Существует два основных типа биогеохимического обмена ве
ществ. В круговороте углерода, кислорода и воды атмосфера и 
гидросфера играют роль важнейших резервуаров, и циркуляция 
в крупных пространственных масштабах происходит сравнительно 
быстро в газообразной фазе. Круговоротам этого типа можно 
противопоставить связанные с землей круговороты серы, фосфора 
и других минеральных биоэлементов, которые транспортируются 
в водном растворе и резервы которых в почве и земной коре 
гораздо менее мобильны, чем в случае круговоротов с участием 
газовой фазы. Круговорот азота занимает промежуточное поло
жение между обоими типами. Растения поглощают азот из почвы 
в форме ионов, тогда как основной запас находится в газообраз
ной форме в атмосфере.

Саморегуляция и устойчивость экосистем

Экосистемы обладают способностью к саморегуляции. Основу 
ее составляют высокая способность к адаптации отдельных орга
низмов, популяций и биоценозов и замкнутый характер биологи
ческого круговорота веществ с участием продуцентов, консумен
тов и сапротрофов. Если приток энергии достаточен, а отток ве
ществ не нарушен, то однажды установившееся равновесие видо
вой структуры и обмена веществами с окружающ ей средой со
храняется без значительных изменений. Такие стабильные экоси
стемы обладают большой биомассой, которая, однако, уже не уве
личивается, так ка к  годичный прирост расходуется в пищевом 
круговороте. Ю. Одум называет такие экосистемы протективны- 
ми. Образцом лротективной экосистемы может служить тропиче
ский девственный лес, в котором растения продуцируют много
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органического вещества, но большая часть его .поступает в круго
ворот и подвергается реминерализации. При рассмотрении угле
родного баланса и баланса минеральных веществ этот вопрос бу
дет обсуждаться подробнее. После заселения новых территорий 
или после глубоких нарушений, например пожара в лесу или ве
рещатнике, в экосистеме должно прежде всего установиться рав
новесие. Вначале молодые экосистемы чувствительны к  неблаго
приятным воздействиям, нестабильны. Имея скромную биомассу, 
они не заполняют всего доступного пространства, но скорость их 
прироста высока, т. е. они продуктивны. По мере созревания их 
прирост приходит в соответствие с выровненным круговоротом, 
и продуктивная экосистема постепенно превращается в протектив- 
ную. Благодаря саморегуляции прирост массы и распространение 
отдельных членов экосистемы всегда подчинены теперь (функцио
нальному целому и популяции не растут безгранично.

Приспособляемость биоценоза, способность его к  саморегуля
ции может подвергаться перегрузкам (стрессам). Такие перегруз
ки могут быть связаны с временными, хотя и значительными, со
бы тиям и—  такими, ка к  наводнения, лавины, морозы, пожары, 
засуха и нашествия паразитов, но возможно и длительное 'Воз
действие вредных факторов, например при загрязнении воздуха 
и водоемов и чрезмерном хозяйственном использовании. В зави
симости от видового состава, структуры и уравновешенности эко
системы обнаруживают разную степень устойчивости к  стрессо
вым нагрузкам. По Элленбергу, эта устойчивость более высока, 
если экосистема менее чувствительна к  стрессирующим факторам 
и если она способна быстро и полностью оправляться после их 
устранения.

Биотическая интерференция

М ежду организмами, входящими в состав экосистемы, сущест
вуют не только трофико-энергетические отношения. В экосистеме 
имеют место разнообразные взаимосвязи и взаимозависимости 
между многими различными организмами и даже между отдель
ными особями одного и того же вида. Эта интерференция орга
низмов служит важным стабилизирующим фактором, который при 
чисто количественном рассмотрении обмена веществ и энергии 
недооценивается. Интерференция способствует или противодейст
вует развитию, распространению и размножению того или иного 
вида внутри биогеоценоза и за его пределами. Положительными 
биотическими факторами являются экологические отношения 
между растениями и животными — опылителями и распространи
телями плодов и семян, симбиоз с микроорганизмами (ср. 
стр. 150— 151), а также защита подроста взрослыми растениями 
от сильной радиации, перегрева или охлаждения (ср. стр. 323).

2*
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Тормозящее действие оказывают конкуренция растений за свет, 
воду и питательные вещества и, кроме того, вытеснение и угнете
ние организмов выделяемыми веществами (аллелопатические 
взаимодействия между соседними растениями, антибиоз между 
микроорганизмами) и паразитизм во всех его разновидностях и 
проявлениях (например, нарушение водного баланса растения- 
хозяина такими полупаразитами, ка к  омела).

Роль человека

К а к  всякое другое живое существо, человек является зависи
мым от условий среды членом биоценоза и внешним фактором 
для остальных организмов экосистемы, в которой он находится. 
Но дело не только в этом. Будучи разумным существом, человек 
в результате своего культурного развития перерос узкие пределы 
ограниченных биоценозов и стал важным фактором эволюции 
всей земной биосферы. К а к  сознательный и целеустремленный 
преобразователь природы он с необыкновенной эффективностью 
вмешивается в природные процессы и создает новые, антропоген
ные биотопы. Однако он может злоупотреблять своим особым 
положением, и есть опасность, что он нарушит и разрушит все 
биотопы нашей планеты, если его знание не приведет к понима
нию общих связей, а его воля не будет опираться на чувство 
ответственности.
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СОЛНЕЧНАЯ РАДИАЦИЯ  
КАК ИСТОЧНИК ЭНЕРГИИ

Вся жизнь на Земле поддерживается благодаря потоку энер
гии, излучаемой Солнцем и поступающей в биосферу. Для созда
ния биомассы и для жизнедеятельности всех организмов, участ
вующих в пищевой цепи, достаточно того сравнительно неболь
шого 'количества солнечной радиации, которое улавливают расте
ния в процессе фотосинтеза. Эта часть поглощенной лучистой 
энергии фиксируется в форме химических связей. Значительно 
большее количество радиации сразу превращается в тепло, кото
рое частично расходуется на испарение воды; оставшееся тепло 
повышает температуру земной поверхности. Таким образом, сол
нечная радиация служит источником энергии для поддержания 
теплового баланса и водного обмена и для создания и превраще
ния органического вещества, что делает возможным формирова
ние среды, способной удовлетворять жизненные потребности ор
ганизмов.

Р А Д И А Ц И Я  В АТМ О СФ ЕРЕ

Спектральный состав солнечного излучения

Биосфера получает солнечную радиацию с длинами волн при
мерно от 0,29 мкм до 3 мим. Более коротковолновая радиация по
глощается озоном в верхних слоях атмосферы и кислородом воз
духа, а граница в области длинных волн зависит от содержания 
в воздухе водяного пара и двуокиси углерода. Около 40—45% 
излучаемой солнечной энергии приходится на область от 380 до- 
720 нм. Эту часть спектра мы воспринимаем ка к видимый свет. 
Пигменты хлоропластов поглощают излучение примерно между 
380 и 740 нм (см. рис. 9 ), поэтому мы называем эту область «фо
тосинтетически активной радиацией» (Ф АР; часто ее границами 
считают длины волн 400 и 700 нм ). К  Ф АР примыкает со стороны 
более коротких волн ультрафиолетовая радиация (У Ф ), а со сто
роны более длинных волн — инфракрасная радиация (И К ) .
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Рис. 4. Ослабление коротковолновой 
радиации при ее прохождении через 
атмосферу. И з  общей солнечной ра 
диации 25% отражается облаками и 
9% отбрасывается в виде рассеянного 
излучения. Еще 10% поглощается об
лаками и 9% —  аэрозолями. Д о х о д я 
щая в конце концов до поверхности 
земли радиация состоит в среднем 
на 24% из прям ы х солнечных лучей, 
на 1 7 % — из рассеянной радиации от 
облаков и на 6 % — из рассеянного 
света неба. (П о  данным H ough ton  
из Gates, 1959.)

Ослабление радиации при прохождении через атмосферу

На внешней границе земной атмосферы интенсивность радиа
ции составляет 1,39 кВ т/м 2 (солнечная константа). Д о  земной по
верхности при ясной погоде доходит около 1000 Вт/м 2 (если изме
рять перпендикулярно направлению лучей), т. е. 61%, однако 
в среднем только 47%. Более половины солнечных лучей сразу 
отбрасывается в мировое пространство вследствие преломления и
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Рис. 5. Годичная солнечная радиация (300— 2200 нм ), падающ ая на поверхность 
Земли. (П о  Geiger, 1965.)
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изгибания в верхних слоях атмосферы и прежде всего в резуль
тате отражения от облаков, а такж е рассеивается и поглощается 
облаками, пылью и т. in. (рис. 4). Радиация, достигающая почвы 
или растительного покрова, лишь примерно наполовину может 
состоять из прямых солнечных лучей, беспрепятственно прошед
ших через атмосферу; остальная часть — рассеянный свет неба — 
подвергалась до этого рассеянию в воздухе и в облаках. Совокуп
ность прямой солнечной радиации и рассеянного света называют 
суммарной радиацией. На уровне моря гладкая поверхность по
лучает в средних широтах в полдень приблизительно до 900 Вт/м2 
[1,3 кал /(см 2-м ин )] суммарной радиации. На рис. 4 приведены 
многолетние средние величины для северного полушария. В зави
симости от географической широты, высоты над уровнем моря, 
рельефа местности и степени облачности наблюдаются большие 
региональные и локальные различия в обеопеченности радиацией 
(рис. 5). Так, например, малооблачные районы высоких давлений 
под тропиками получают очень много солнечных лучей: через 
прозрачную воздушную оболочку над сухой поверхностью про
ходит уже не 47%, а в среднем 70% поступающей радиации. На 
больших высотах благодаря более короткому пути лучей через- 
атмосферу и большей прозрачности воздуха суммарная интенсив
ность радиации выше, чем в низинах.

П О Г Л О Щ Е Н И Е  Р А Д И А Ц И И  Р А С ТЕ Н И Я М И

Л и ст ка к  приемник излучения

Часть радиации, падающей на лист, отражается от его поверх
ности, часть поглощается и может оказать физиологическое дей
ствие, а оставшаяся часть проходит через лист. Отражение, по
глощение и (пропускание радиации листьям и— ,процессы избира
тельные, т. е. они зависят от длины волны (рис. 6 и 7).

Отражение

В инфракрасной области листья отражают 70% перпендику
лярно падающей радиации, а в области Ф АР — в среднем только 
6— 12%. Зеленый свет отражается сильнее (10—20% ), оранжевый 
и красный — наиболее слабо (3— 10% ). Отражение ультрафиоле
товой радиации незначительно (в случае листьев не более 3% ). 
Исключение составляют некоторые цветки, местами сильно отра
жающие ультрафиолет, который может восприниматься насеко
мыми и служит им ориентиром.

Отражающая способность зависит от свойств поверхности; на
пример, войлок из волосков повышает отражение в 2— 3 раза.
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ние, пропускание и поглощение

=  20

длины  волны падаю щ их лучей. 
.(Gates, 1965.) 100

2 /ик/и

/00

40

400 800 Я , н м

Рис. 7. Коэффициенты о т
ражения (Л ) ,  пропускания
(7 ) и поглощ ения (В ) л у 
чистой энергии хвоей Pinus  
sy lve s tris  разного возраста. 
Цифрами указан  возраст 
хвои в годах. (Алексеев, 
1975.)

Поглощение

Проникающая в лист радиация интенсивно поглощается. УФ 
в основном задерживается уже эпидермисом, так что в более глу
бокие слои листа проникает только 2— 5% УФ-радиации. Таким 
образом, эпидермис служит эффективным УФ-фильтром для асси
миляционной паренхемы. Ф А Р  поглощается пигментами хлоро- 
лластов. Поэтому пики в спектре поглощения листьев соответст
вуют максимумам поглощения света хлорофиллами и каротино- 
идами. Около 70% поступающей в мезофилл фотосинтетически 
активной радиации поглощается хлоропластами. Проходя через
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лист, радиация все более ослабевает, так что количество лучистой 
энергии, получаемой последовательными слоями клеток, экспо
ненциально уменьшается. Инфракрасные лучи в области до 
2000 нм поглощаются слабо, а в области длинноволновой тепло
вой радиации (более 7000 нм) — почти полностью (97% ), та к  
что растение ведет себя по отношению к тепловой радиации ка к  
черное тело.

Пропускание света

Светопроницаемость листьев зависит от их строения и толщи
ны. Мезоморфные листья пропускают 10—20% солнечных лучей, 
очень тонкие листья — до 40%, а толстые и жесткие могут быть 
совсем непроницаемыми для радиации. Наибольшая проницае
мость отмечается в тех частях спектра, для которых очень велика 
и отражающая способность, — в зеленой и особенно в ближней 
инфракрасной областях. Поэтому прошедшая через листву радиа
ция очень богата лучами с длиной волны около 500 и больше 
800 нм. Под покровом листьев царит красно-зеленая тень, а во 
мраке леса — только красная и инфракрасная тень.

Влияние радиации на ж изнь  растений

Радиация действует в растении ка к  источник энергии для фо
тохимических реакций и как раздражитель, регулирующий разви
тие, но она .может вызывать и повреждения. Различные эффекты 
радиации вызываются поглощением квантов, энергия которых за
висит от длины волны.

Действовать могут только поглощенные лучи, поэтому каждый 
зависимый от радиации процесс осуществляется при участии оп
ределенных рецепторов. Радиацию для фотосинтеза поглощают 
хлорофиллы и дополнительные пигменты пластид, у водорослей 
также фикобилины. Фотоиндуцируемые процессы, такие, как про
растание семян, образование цветков, листопад, а у многих расте
ний такж е  сезонное чередование активности и покоя регулируются 
фитохромной системой; это относится и к многочисленным фото- 
морфозам, т. е. зависимым от света дифференцировкам тканей и 
формообразовательным процессам (рис. 8). Направленный рост 
(фототропизм) регулируется рецепторами синего света типа фла- 
вопротеидов или каротиноидов. На рис. 9 представлены спектры 
поглощения некоторых важных растительных пигментов, а такж е 
спектральный состав радиации в атмосфере и гидросфере; кроме 
того, показана граница поглощения лучей нуклеопротеидами 
абсолютная граница выживания протоплазмы. УФ-лучи с длиной
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волны короче 280 нм повреждали бы генетический материал, од
нако такая коротковолновая радиация не проникает в биосферу.

Растения приспосабливают различным образом свой обмен ве
ществ, свое строение и развитие к качеству и количеству радиа
ции, преобладающей в месте их произрастания. Примерами могут 
служить хроматическая адаптация водорослей (см. стр. 42) и 
образование световых и теневых листьев (табл. 1), при котором, 
правда, играют роль и вторичные эффекты радиации (прежде 
всего связанные с водным реж им ом ).

57% 66% 100%

АО

Интенсивность света,лк 
(логарифмическая шкала)

Рис. 8. Модиф ицирующее действие освещенности местообитания па рост и морфо
генез.
А. Рост двухлетних дубов Quercus robu r  в зависимости от относительной осве
щенности летом. П ри световом довольствии до 13,5% преобладает стим улирую 
щее действие света (кривая / ) ,  при большем освещении — тормозящее действие 
на рост растяжением (кривая 2 ). (G iboudeau, из Roussell, 1972.)
Б. Листья Ranunculus fic a ria  развивают меньшую поверхность при большем ос
вещении. (B ann is te r, 1976.)



Таблица 1. Различия м еж ду световыми и теневыми листьями 
(по данным разных авторов)

Признак
Световые
листья

Теневые
листья

Площ адь листовой пластинки + ++
Толщина мезофилла + + +
Система м ежклетников (внутренняя поверх ++ +

ность)

Количество клеток + + +
Густота жилкования ++ +
Толщина наруж ны х стенок эпидермиса и к у т и  + + +

кулы

Густота расположения устьиц + + +
Сухое вещество + + +
Содержание белка на сухой вес + +  +
Хлорофилл на сухой вес + + +

П 7оо от общего хлорофилла + + +

Хлорофиллы, отношение а/6 + + +

Ком плекс хлорофиллов а +  6 с белком (п и г + + +
ментный комплекс фотосистемы I I )

Отношение хлорофилл/ксантофиллы + +  +
Зеаксантин и лютеин + + +
Виолаксантин + + +
Крахмал + + +
Целлюлоза + + 4 -

Л игни н + + +
Липиды ++ +
Кислоты н—н +
Антоциан ++ +
Зола ++ +
Са ++ +
К + ++
Содержание воды на сырой вес .+ ++
Концентрация клеточного сока ++ +
Транспирация ++ +
Фотосинтетическая способность ++ +
Квантовы й выход (Ф ) фотосинтеза + ++
Р уД Ф -карбоксилаза ++ +
Интенсивность дыхания ++ +  •
Фосфоглицераткиназа и дегидрогеназы цикла + + +

лимонной кислоты
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Фико-
эритрин

Хлорофилл а%X
I
1
ё
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Рис. 9. Спектральное распределение энергии солнечной радиации вне земной 
атмосферы ( / ) ,  прямых солнечных лучей на уровне моря ( I I ) ,  радиации на 
глубине 1 м в прибрежной зоне моря ( / / / ) ,  рассеянного света неба ( I V )  и 
света под пологом растений (У ) .  (Gessner, 1955; Gates, 1965; R. Schulze, 1970.) 
В низу, спектры поглощения фотосинтетически и фотоморфогенетически активных 
пигментов, а та кж е  нуклеопротеидов. (B lin ks , 1951; French, Young, 1956; Siegel- 
m an, B u tle r, 1965.)

Распределение радиации в кронах деревьев и в фитоценозах

Стратификация освещенности в кронах деревьев

Листостебельные растения развивают ассимиляционную систе
му, которая состоит из перекрывающих и затеняющих друг друга 
ярусов листьев. В кронах деревьев отдельные листья в зависимо
сти от их расположения относительно лучей света и их места 
внутри кроны неодинаково обеспечиваются радиацией. Здесь име
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ют значение прежде всего форма кроны и густота листвы. Эти 
свойства кроны обусловливают характерный градиент радиации 
от хорошо освещенной периферии кроны через зоны снижающ ей
ся освещенности до внутренней части кроны (рис. 10).

Для характеристики условий освещения в месте обитания рас
тений Визнер (W iesner) ввел в начале нашего столетия понятие

0,5% 12%
Световое 

довольствие (ОСА)

I I 100-50% Ш Ш  50-25%  * 3  2 5 -5 %  ^ Щ 5 - / % О С Д  

ЯН1 Безлистная дисфотическая зона

Рис. 10. Относительное световое довольствие (О С Д ) в густой кроне кипариса 
(слева) и редкой кроне маслины (справа) в ясные дни в июле и августе в п о 
луденное время. О С Д — сила света в различных местах кроны  дерева, вы ражен
ная в процентах от освещенности на откры том месте. В густой кроне кипариса 
уж е  в самой наруж ной  зоне происходит крутое падение освещенности; при 
О С Д  менее 0,5% ассимилирующие побеги желтеют и усыхают. Рыхлая крона 
маслины с ее мелкими, хорош о отражаю щ им и свет листьями пронизана рассеян
ным светом, и даж е  в самых темных частях кроны  находятся облиственные 
ветки. (П о  неопубликованным данны м).

относительного светового довольствия. Это освещенность в дан
ном месте, выраженная в процентах от общего количества света, 
поступающего извне. В густы х кронах, например у пирамидаль
ного кипариса, недостаток света во внутренней части кроны мо
жет стать настолько большим, что там уже не закладываются ас
симилирующие органы, а существовавшие ранее побеги отмирают. 
Среднее световое довольствие на границе облиствения во внутрен
ней части крон (минимальное световое довольствие) позволяет
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Рис. 11. Ослабление радиации в бореальном смешанном лесу (Л ) ,  в редком со
сновом лесу ( Б) ,  в посевах подсолнечника (В)  и  ку курузы  ( Г) .  И з поступаю 
щей фотосинтетическн активной радиации 6— 12% отражается (R)  от поверх
ности насаждения, большая часть поглощается на уровне с наиболее густым
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облиствением, остальное доходит до поверхности почвы. В зависимости от г у 
стоты ценоза и расположения листьев получаются очень характерные различия 
в распределении радиации. (Cernusca, 1977; E ckard t et a l., 1971; H iro i,  M onsi, 1966; 
K a ir iu ks tis , 1967; A llen , Yocum, Lemon, 1964.)
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сделать вывод о специфической для данного вида потребности в 
свете для фотосинтеза и обмена веществ: чем меньше эта потреб
ность у теневых листьев, тем более сомкнутыми могут быть кро
ны. Поэтому различают кроны светолюбивых растений с мини
мальным световым довольствием 10—20% (береза, лиственница, 
сосна) и теневыносливых (пихта, ель, бук) с минимальным свето
вым довольствием 1— 3%.

Поглощение радиации в фитоценозе

Многоярусный растительный покров использует поступающую 
радиацию полностью. В густых фитоценозах благодаря повторно
му отражению и последовательному поглощению до почвы дохо
дит так мало света, что световое довольствие составляет там все
го лишь несколько процентов от освещенности на открытом месте 
(рис. 11). Теневыносливые растения подлеска приспособлены к 
очень слабой радиации и еще растут при относительном световом 
довольствии 5— 20%. Световое довольствие 1—2% считается 
обычно нижним пределом для жизни листостебельных растений. 
Низшие растения могут сохраняться в плохо освещенных место
обитаниях до минимального светового довольствия 0,5%, в край
них случаях до 0,1 % (наземные водоросли).

Ослабление радиации в растительном покрове
Градиент радиации в фитоценозе зависит прежде всего от 

густоты облиствения и от расположения листьев (рис. 12). Густо
ту облиствения можно выразить количественно с помощью индек
са листовой поверхности ( Н Л П ) . И Л И  указывает общую пло
щадь всех листьев над определенной поверхностью почвы:

  Суммарная площадь всех листьев , j
Площадь поверхности почвы

Индекс листовой поверхности выражают чаще всего в м2 площади 
листьев и а 1 м2 поверхности почвы; собственно говоря, это без
размерный показатель степени покрытия. При И Л П  =  4 единица 
поверхности почвы была бы покрыта « четыре раза большей по
верхностью листьев, которые, само собой понятно, располагаются 
на разных уровнях. На своем пути через растительный покров 
радиация должна пройти сквозь последовательные слои листьев. 
При этом ее интенсивность по мере увеличения степени покрытия 
экспоненциально снижается в соответствии с законом экстинкции 
Ламберта— Бера. При более или менее однородном сложении ли
ствы 'можно вычислить градиент радиации по уравнению экстинк
ции в видоизмененной Монси и Саэки форме:

/ = / 0.е- * илп. (2)
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где I  —  интенсивность радиации на определенном расстоянии от 
верхнего уровня растительного покрова ,-/0 —  радиация на откры
том месте, k —  коэффициент экстинкции для данного раститель
ного сообщества и И Л П  — суммарная площадь листьев над ме
стом измерения на единицу поверхности почвы (кумулятивный

Рис. 12. Ослабление света в солнечные и пасмурные дни на л у гу  при увеличе
нии кум улятивного  индекса листовой поверхности (И Л П ) .  И ндекс листовой п о 
верхности был определен отдельно для злаков, двудольных трав и цветков. 
С толбики показы ваю т распределение биомассы в травостое (фотосинтетически 
активные части двудольных трав обозначены ш триховкой, злаков —  волнистыми 
линиями, мертвые части растений —  более густой ш тр и хов ко й ). (Cernuska, 1976а.)

Коэффициент экстинкции характеризует вертикальный гради
ент освещенности в фитоценозе. Д ля полей хлебных злаков, лу
гов и зарослей тростника с листьями, расположенными под боль
шим углом к  горизонтали (свыше 45° более чем у 3/4 листьев), 
коэффициент экстинкции составляет менее 0,5, и на среднем уров
не травостоя освещенность уменьшается не более чем вдвое по 
сравнению с открытым местом (рис. 13 и 14: злаковый тип). Н а
против, для растительных сообществ с горизонтально располо
женными широкими листьями, например для клеверного поля, 
посева подсолнечника или высокотравного луга, коэффициент экс
тинкции составляет более 0,7; там уже на половине высоты тра-

И Л П ).
П а с м у р н о Я с н о

П л о т н о с т ь  потока ф от онов,м кэ /(м * с)

3— 2396
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Рис. 13. Распределение фото
синтетически активного  света 
под  пологом смешанного леса 
в ясный летний день в зави
симости от сквозистости поло
га. Цифрами показана интен
сивность прямой Ф А Р  под п о 
логом в процентах от прямой 
Ф А Р  на откры том месте. (П о  
Цельникер и др., 1967.)

юо

50

о?

Рис. 14. Экспоненциальное уменьшение осве- § 
щенности в различных растительных сообще- |  • 
ствах при увеличении индекса листовой по- |  ;0 
верхности (И Л П ) .  Кум улятивны й И Л П  полу- о 
чается путем суммирования значений индек- 3 
са отдельных расположенных друг над дру- р 
гом ассимиляционных поверхностей фитоце- |  5 
ноза. В ш ироколистных сообществах двудоль- |  
ных (Ш )  свет значительно ослабляется уж е  ^ 
при низком И Л П , в злаковы х травостоях (3 )  о  
освещенность снижается медленно; древесные 
насаждения (Д )  занимают промежуточное по
ложение (M ons i, Saeki, 1953; K ira , S h inozaki,
H ozum i, 1969.) 1

Кум улят ивны й  индекс листовой поверхности

востоя 'поглощается 2/з— 3А падающего света (рис. 13 и 14: дву
дольный тип) .

Зависимость проникновения света от густоты облиствения су
ществует и в древостоях. Леса с плотно сомкнутыми кронами де
ревьев и густым облиствением поглощают уж е  в верхнем ярусе 
так много света, что в пространство между стволами и на лесную

10 20 30 40 50 60 70 80 90 
Площадь просветов,%



Солнечная радиация ка к  источник энергии 35

почву попадает очень мало радиации (рис. 15). В таких лесах 
градиент освещенности оказывается таким же или еще более кр у 
тым, чем под двудольными травами. В лесах же, образованных 
древесными породами со сквозистыми кронами (березы, дубы, 
сосны, эвкалипты), и в несомкнутых древостоях градиент осве
щенности такой же пологий, ка к  и в злаковых сообществах.

Рис. 15. Уменьшение освещенности на вы 
сокотравном л у гу  (A denosty le to -C icerb ite - 
tum  ( / ) ,  на трищ етинниковом л у гу  (T rise- ? 
te tum  tro llie to su m  ( I I ) ,  на клеверном ^  
поле (T r ifo liu m  subterraneum  с L o liu m  r i-  § 
g id u m  ( I I I )  и на низкотравном л угу  с пре- |  
обладанием белоуса и трищ етинника (T rise - -о 
te tum  narde tosum ) ( IV ) .  В злаковы х сооб- *  
ществах с более или менее вертикально 
расположенными листьями световое доволь
ствие снижается плавно; в сообществах m 
двудольных трав с горизонтальными листь
ями уж е  в самых верхних ярусах проис
ходит сильное падение освещенности.
(G. Knapp, R. Knapp, 1952; D onald , 1961.)

О 2 0  40 60 8 0  WO

Относит ельное световое дооольствие,%

Сезонные изменения светового довольствия

Состояние облиствения зависит от развития растительности, 
поэтому распределение света на протяжении года изменяется. Это 
относится ка к  к  листопадным лесам, так и к  травяным сообщест
вам, в кото-рых максимальная густота облиствения и характерный 
градиент радиации устанавливаются только после завершения ро
ста побегов. В лиственных лесах в зимнем безлистном состоянии 
до почвы доходит 50— 70% света, во время распускания листьев 
20—40%, а при полном облиствении под покровом сомкнутых 
крон — менее 10% (рис. 16). Напочвенные растения приспособле
ны к сезонным изменениям светового режима. Растения нижнего 
яруса, цветущие ранней весной в подлеске листопадных лесов, 
проходят свой жизненный цикл за короткий период между таяни
ем снега и полным облиствением древесного яруса. Молодые дре
весные растения, например сеянцы дуба и бука, иногда сбрасы
вают свою листву гораздо позднее, чем взрослые деревья, исполь
зуя таким образом лучшие условия освещенности, которые соз
даются осенью. Под кронами вечнозеленых деревьев световое до
вольствие остается низким в течение всего года; в нижнем ярусе 
таких лесов остаются в конце концов только споровые растения.

3 *
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Рис. 16. Сезонные изменения проникновения света внутрь различных раститель
ны х сообществ. П од  пологом крон вечнозеленого хвойного леса световое доволь
ствие в течение всего года остается низким , в лиственном лесу оно зависит от 
облиствения, на пшеничном поле —  от хода развития листовой поверхности. 
(N a ge li, Roussel, Rademacher, из Sauberer, H a rte l, 1959.)

Р А Д И А Ц И О Н Н Ы Й  К Л И М А Т  ВО ДО ЕМ О В

Градиент радиации в воде

Вода ослабляет радиацию гораздо сильнее, чем атмосфера. 
Длинноволновые тепловые лучи поглощаются уж е  в самых верх
них миллиметрах воды, инфракрасная радиация —  в верхних сан
тиметрах. УФ -лучи проникают на глубину от нескольких децимет
ров до метра. Фотосинтетически активная радиация (Ф А Р , преж 
де всего с длинами волны около 500 нм) проникает до больших 
глубин, где царит в море сине-зеленый, а в озерах желто-зеленый 
сумеречный свет. Световой режим водоема зависит:

1) от условий освещения над поверхностью воды;
2) от степени отражения и рассеяния света поверхностью воды: 

при высоком стоянии солнца гладкая водная поверхность отра
жает в среднем 6% падающего света, при сильном волнении — 
около 10%, при низком же стоянии солнца отражение значитель
но увеличивается, так что большая часть света не проникает в во
ду; поэтому под водой день короче, чем на суше;

3) от экстинкции при прохождении лучей через воду. С увели
чением глубины интенсивность радиации экспоненциально убыва
ет. Радиация поглощается и рассеивается самой водой, раство
ренными веществами, взвешенными частицами почвы, детритом 
и планктоном. В мутных проточных водах уж е  на глубине более 
50 см количество света может уменьшиться до 7% , т. е. до такой
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ж е величины, ка к  и под пологом елового леса. В прозрачных озе
рах 1% падающей Ф АР может достигать глубины 5— 10 м, так что 
л исто стебельные растения могут встречаться на пятиметровой 
глубине, а прикрепленные к  дну водоросли — на глубинах до 20— 
30 м. Слой воды выше границы обитания автотрофных растений 
называется эвфотической зоной (рис. 17). В открытом море гра-

Относительная освещенность,%

1 10 50 ЮО О

■ Зеленый 525 нм 
'Красный 660 нм

Эвфотическая зона  

■Л Минимум светового довольствия

т ш ш т т ш т ^^т .
Аисфотическая зона

■'Р 40

Температура воды,0С 

5 Ю 15 20

Эпилимнион

Термоклин

Гиполимнион

N

Рис. 17. Градиент радиации и температурная стратиф икация летом в эутрофном 
озере умеренной зоны (М ондзее в Зальцкам мергуте к а к  типичный пример). 
(F indenegg , 1967, 1969.)

ница эвфотической зоны лежит еще глубже: в Средиземном море 
в прибрежной полосе 1% радиации проникает до глубины 60 м, 
в прозрачных водах океана —  до 140 м. .

Распределение температур 
и стратиф икация плотности воды в водоемах

Вследствие поглощения радиации в самых верхних слоях воды 
нагреваются только эти слои. Так ка к  теплая вода обладает мень
шей плотностью, чем холодная, а вызываемые ветром течения вы
равнивают плотность только до определенной глубины, с началом 
сезона интенсивной радиации в стоячих водоемах возникает обус
ловленная температурой, очень устойчивая стратификация плот
ности (рис. 17). В озерах образуются отграниченные друг от дру
га массы воды, а именно более сильно освещенный, а потому бо
лее теплый и легкий поверхностный слой (эпилимнион) и лежа
щая под ним масса более холодной и плотной воды (гиполимни- 
он ). Переход между ними достаточно резок, поэтому пограничную
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зону называют слоем скачка (термоклином). Осенью поверхно
стная вода охлаждается, температурная стратификация исчезает, 
и вода в озере полностью перемешивается. Таким образом, для 
температурного режима озера характерны 'сезонные изменения 
температуры в эпилимнионе и одинаковые низкие температурь» 
в гиполимнионе. В море глубоко под эвфотической зоной имеется 
постоянный термоклин; дополнительный слой с резким изменени
ем температуры образуется в определенное время года только в 
средних широтах. Там можно бывает такж е обнаружить сезонные 
колебания температуры в самых верхних 15— 40 метрах. В эква
ториальной и полярной зонах температура воды в открытом море 
остается постоянной в течение всего года. В океанах, однако, силь
ное влияние оказывают морские течения.



ГЛАВА 3

УГЛЕРОДНЫЙ ОБМЕН РАСТЕНИЙ

УГЛЕРО Д Н Ы Й  ОБМЕН КЛЕТКИ

Ф О ТО С И Н ТЕЗ

При фотосинтезе световая энергия поглощается и преобразу
ется в энергию химических соединений; на 1 грамм-атом погло
щенного углерода фиксируется 477 к Д ж  ( =  114 ккал ) энергии.
В процессе фотосинтеза участвуют вызываемые светом фотохи
мические реакции, а такж е не нуждающиеся в свете чисто фер
ментативные (так называемые темповые) реакции и процессы 
диффузии, благодаря которым происходит обмен углекислотой и 
•кислородом между хлоропластами и наружным воздухом. К а ж 
дый из этих процессов находится под влиянием внутренних и 
внешних факторов и может ограничивать продуктивность фото
синтеза в целом. Биоэнергетические и биохимические аспекты фо
тосинтеза будут затрагиваться ниже лишь постольку, поскольку 
они имеют экологическое значение. Предполагается, что читателю 
знакомы физиологические основы фотосинтеза, подробное изложе
ние которых можно найти в учебниках физиологии растений, м ик
робиологии и биохимии.

Ф отохим ический процесс 
(преобразование энергии)

Фотохимический процесс начинается сразу же, ка к  только хло- 
роп ласты улавливают фотосинтетически активную радиацию. 
В реакциях, вызываемых светом, участвуют две последовательно 
действующие пигментные системы —  фотосистема I и фотосисте
ма I I .

Фотосистема I  состоит из структурированного пигментного аг
регата, содержащего главным образом хлорофилл а (количествен
ное отношение хлорофиллов а/6 от 6 : 1 до >  10 : 1); реакционным 
центром здесь служит комплекс хлорофилла а с белком, имеющим 
максимум поглощения при 700 нм, в связи с чем этот комплекс 
называют такж е пигментом 700. Соотношение между общим хло
рофиллом и пигментом 700 составляет у травянистых растений 
приблизительно 3 0 0 :1 , у лиственных деревьев около 4 5 0 :1 , 
а у вечнозеленых хвойных растений от 600 : 1 до 1500 : 1.

Фотосистема I I  содержит относительно больше хлорофилла b 
(отношение хлорофиллов а/b от 1,2: 1 до 2 : 1 ) ,  и здесь имеется 
комплекс хлорофилл а — белок с максимумом поглощения при



40 Глава 3

680 нм. Кроме того, в обеих фотосистемах содержатся добавоч
ные пигменты — каротиноиды, а у водоррслей — фикобилины.

Пигмент 700 после поглощения квантов света отдает электро
ны, которые используются для восстановления Н А Д Ф + . Источни
ком электронов, необходимых для обратного восстановления хло
рофилла, служит фотолиз воды или другого подходящего донора 
электронов (например, H 2S у  фотоавтотрофных бактерий). При 
фотолизе воды высвобо-ждается кислород, который и выделяется 
при фотосинтетическом газообмене. Фотосистема I I  поднимает 
полученные при расщеплении воды электроны на более высокий 
энергетический уровень и передает их пигменту 700. При этом 
нециклическом переносе электронов образуется АТФ :

Электрон, отданный пигментом 700 после поглощения света, мо
жет такж е через ряд окислительно-восстановительных систем воз
вратиться к  окисленной молекуле хлорофилла. Этот циклический 
перенос электронов тоже сопряжен с образованием А ТФ  (цикли
ческое фотофосфорилирование):

Квантовый выход фотосинтеза

Для переноса одного электрона через обе последовательно 
включенные фотосистемы требуются два световых кванта, а на 
каж дую  высвобождающуюся молекулу кислорода —  8 квантов. 
Эту теоретически вычисленную-величину квантового расхода для 
нециклического переноса электронов можно проверить в экспери
менте. Интенсивность фотохимических реакций зависит от энер
гии квантов света, а последняя в свою очередь — от длины волны 
поглощаемых лучей. Квантовый выход Ф  фотосинтеза, т. е. фото
химическую работу, совершенную благодаря поглощению свето
вого кванта, выражают в молях выделенного 0 2 (или иногда 
в молях использованной С 0 2 или синтезированного углерода) на 
1 моль поглощенных фотонов:

2Н20  +  2Н АДФ+ +  2АДФ +  2ФН 

— > 2НАДФ - Н2 +  2АТФ +  0 2.
+ Пв80

(3)

АДФ +  ФН +  1АТФ.
П 7 0 0

(4)

Фотохимическая работа (моли 0 2) 
Поглощенные фотоны (Эйнштейны) * (5)

Квантовый выход фотосинтеза зависит в первую очередь от спек
трального состава света и от плотности потока фотонов; пока ра
диация является единственным лимитирующим фактором, интен
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сивность фотосинтеза возрастает пропорционально плотности по 
тока фотонов. Поэтому большой угол подъема кривой зависимо
сти фотосинтеза от света (световой кривой) служит показателем 
хорошего использования квантов. Квантовый выход зависит от 
количества поступившей энергии, т. е. дозы радиации— произве
дения интенсивности поглощаемого света на продолжительность 
облучения. Таким образом, недостаточно знать только имеющую
ся в данное время силу света, необходимо всегда учитывать и 
продолжительность воздействия.

При благоприятных условиях квантовый выход у растений до
стигает 0,05— 0,1 моля 0 2 на 1 Эйнштейн. Однако в среднем он 
оказывается ниже, та к  ка к  скорость фотосинтеза часто лимитиру
ю т вторичные процессы — особенно при сильном освещении, при 
пониженном поступлении С 0 2 и при уменьшении активности фер
ментов в связи с процессами развития (например, со старением 
листьев, рис. 18). Поэтому в естественном местообитании к. п. д. 
использования света при фотосинтезе (см. стр. 130) бывает зна
чительно ниже теоретической величины (равной 33% ).

Продуктивность фотосинтеза и пигментный аппарат

Влияние концентрации пигментов на фотосинтез выявляется 
при пересчете интенсивности поглощения С 0 2 на определенное 
содержание хлорофилла в листьях («ассимиляционное число» по 
Р. Вильштеттеру и А. Ш толлю ). При этом оказывается, что 
в большинстве случаев хлорофилл имеется в избытке. П ока ли
стья остаются зелеными, эффект различия в содержании хлоро-

Рис. 18. М аксимальны й квантовый 
вы ход фотосинтеза P inus n ig ra  в 
течение лета в зависимости от со
держания хлорофилла и от воз
раста хвои ( / — молодая хвоя, 
/ /  однолетняя, / / /  —  старая). С о
отнош ение хлорофиллов a jb  со
ставляло у  молодой (одномесяч- 
е о й ) хвои 3 ,9 :1 ,  у  однолетней 
хвои —  2 ,4 :1 , у  более старой 
хвои —  2 ,1 :1 .  (E l A oun i, M ous- 
seau, 1974.) 31.61 2

С о де рж а н ие  х л о р о ф и л л а  ( a t b )  ,м е /г  сух. веса
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филла при сильном освещении почти незаметен, но он отчетливо 
проявляется при недостаточном освещении, например в естествен
ных условиях в глубокой тени или при низком стоянии солнца. 
При слабом освещении концентрация хлорофилла и отношение 
хлорофиллов ajb сильно влияют на квантовый выход фотосинтеза 
(рис. 18). Если же недостаток хлорофилла настолько велик, что 
он уже отчетливо виден невооруженным глазом, то продуктив
ность фотосинтеза снижается и при сильном освещении (рис. 19).

/Желто-|
(-зеленые | Бледно-зеленые Тельно-зеленые

Содержание хлорофилла (а+  b )1м г/дм 2 I

Рис. 19. Влияние содержания хлорофилла в листьях на степень использования 
света для фотосинтеза. (G abrie lsen, 1948.)

Недостаток хлорофилла наблюдается иногда в начале разверты
вания листьев и  всегда проявляется осенью, когда листья желте
ют, а такж е при побледнении листьев в результате нарушений 
баланса минеральных веществ (хлорозы, вызванные недостатком 
отдельных элементов, стр. 171— 174), при засухе, после инфек
ций или воздействия вредных газов. Наконец, недостаток хлоро
филла может быть обусловлен генетически, как, например, у му
тантов с пестрыми или желтыми листьями.

Пигментный аппарат приспосабливается к  световому режиму 
местообитания. Теневые листья деревьев содержат больше хло
рофилла, чем световые; кроме того, отношение хлорофиллов а/Ь 
у световых листьев сдвинуто в пользу хлорофилла а (см. табл. 1). 
Это относится и к  водорослям, выросшим при слабом освещении. 
У  водных растений возможно, кроме того, еще одно приспособле
ние к  изменению спектрального состава света с увеличением глу
бины. С помощью дополнительных пигментов, особенно фикоби- 
линов и каротинондов, у них достигается хроматическая адапта
ция. У  красных водорослей, которые обычно ж ивут на большей 
глубине, получая только синевато-зеленый свет, световую энергию 
поглощает фикоэритрин, который затем передает ее через фи ко
пи а н хлорофиллу.
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Ф и ксация  и восстановление двуокиси углерода 
< превращение веществ)

Полученные в первичных реакциях энергия и восстановители 
используются для поднятия энергетического уровня углерода пу
тем превращения С 0 2 в углеводы. Эта реакция происходит в стро- 
ме хлоропластов. Она начинается с присоединения поглощенной 
<С02 к  акцептору, который распадается после карбоксилирования 
на более мелкие молекулы, восстанавливающиеся в конце концов 
до триоз. Восстановление углекислоты можно представить следу
ющим суммарным уравнением:

лС02 +  лАкц +  лНАДФ • Н2 +  я АТФ ■Ферме“™

 ► (СН20)п +  пНАДФ* +  пАДФ +  пФн - f яАкц. (6)

Интенсивность карбоксилирования, т. е. скорость переработки 
поглощенной С 0 2, лимитируется главным образом притоком С 0 2, 
концентрацией акцептора и активностью ферментов, которая за
висит от температуры, от состояния набухания протоплазмы, от 
условий минерального питания и от стадии развития и активности 
растения.

Пентозофосфатный путь ассимиляции С 0 2 
(цикл  Кальвина  — Бенсона)

У большинства растений акцептором С 0 2, необходимым для 
осуществления темновой фазы фотосинтеза, служит пентозофос- 
фат — рибулозо-1,5-дифосфат (Р у Д Ф ). Карбоксилирование ката
лизируется ферментом РуДФ -карбоксилазой (карбоксидисмута- 
.зой). П родукт реакции, содержащий 6 атомов углерода, тотчас же 
распадается на две молекулы 3-фосфоглицериновой кислоты 
(3 -Ф Г К ). Это соединение содержит 3 атома углерода, поэтому 
говорят о Сз-пути ассимиляции С 0 2. 3 -Ф Г К  восстанавливается че
рез ряд промежуточных реакций с использованием АТФ  и Н А Д Ф - 
•Н 2 до 3 - ф о с ф о г л и це р и н ов ого альдегида (3-Ф ГА ) (рис. 20). При 
этом поглощенная С 0 2 поднимается на энергетический уровень 
углевода. 3 -Ф ГА  поступает в пул углеводов с молекулами различ
ной длины (С3— С7), из которого через рибулозо-5-фосфат (РуФ ) 
регенерируется в конце концов акцептор. Этот пул углеводов по
ставляет такж е исходные вещества для дальнейших ассимиляци
онных процессов, например для образования Се-сахаров и других 
продуктов фотосинтеза (карбоновых кислот, аминокислот).
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Рис. 20. Упрощ енная схема фиксации 
С 0 2 и образования ассимилятов при 
участии цикла Кальвина —  Бенсона у  
Сз-растений. Р у Д Ф  —  рибулозо-1,5* 
дифосфат; Ф Г К  —  З-Фосф оглицери- 
новая кислота; Ф Г А  —  3-фосфоглице- 
риновый альдегид; пул  —  пром еж у
точные соединения от С3 до С?; 
Р у Ф  —  рибулозо-5-фосфат; ассими- 
ляты: углеводы, карбоновые кисло
ты, аминокислоты.

Путь дикарбоновых кислот при ассимиляции С 0 2 
у  высокопродуктивных растений 
(путь Хэтча —  Слэка —  Корчака)

При сравнительном изучении продуктивности фотосинтеза бы
ло ©первые обнаружено на примере сахарного тростника, что ин
тенсивность фотосинтеза некоторых растений достигает чрезвы
чайно высоких величин, причем эти растения используют к  тому 
же и свет наибольшей интенсивности. Впоследствии было найдено 
почти 500 видов покрытосеменных растений по меньшей мере из 
13 семейств, а такж е  водорослей (например, сине-зеленая водо
росль Anacystis n idu lans) с особенно высокой фотосинтетической 
способностью. М ного высокопродуктивных растений встречается 
прежде всего среди Роасеае (кукуруза , некоторые виды проса, 
многие злаки саванн), Cyperaceae, Aizoaceae, Portulacaceae, Am a- 
ranthaceae, Chenopodiaceae, Caryophyllaceae, Euphorbiaceae и As- 
teraceae, причем в некоторых родах (например, A trip lex , Euphor
bia, Cyperus, Panicum ) только определенные виды принадлежат 
к  данному типу. Большинство высокопродуктивных растений про
исходит из ж а рки х  областей и иногда из районов с засушливыми 
периодами, многие являются высокоурожайными культурными 
видами или особенно злостными сорняками. Если дать возмож
ность этим растениям ассимилировать в замкнутом пространстве 
при ярком освещении, то они будут до тех пор извлекать из воз
духа СОг, пока ее содержание не снизится до 20 ч. на млн. или 
еще меньшей величины. У  всех остальных растений поглощение 
С 0 2 прекращается, ка к  только содержание С 0 2 в наружном воз
духе падает до 50—80 ч. на млн. (табл. 2 ). Таким образом, вы
сокопродуктивные растения лучше используют скудные ресурсы

8 = р
Н А Л Ф Н .

Ф Г К

л й,со.



Таблица 2. Характерные признаки растений с различными типами фиксации С 0 2 
(по данным B lack, 1973; Laetsch, 1974; E lk in  a. P ark, 1975;
Tieszen a. W ie land , 1975)

П ри знак Сз-растения С 4 -растения Растения тип а С А М

Строение листьев Слоистый мезо
филл, паренхим
ные обкладки про
водящ их пучков

Мезофилл располо
ж ен радиально во
к р у г  хлоренхимных 
обкладок проводящ их 
пучков (K ra n z typ )

Слоистый мезо
филл, запасающая 
ткань с большими 
вакуолями

Хлоропласты С гранами В мезофилле —  с гр а 
нами; в клетках об
кладки —  с гранами 
или без гран

С гранами

Флуоресценция
хлоропластов1

К р а с н а я > И К Хлоропласты с грана
ми: к р а с н а я > И К ; 
хлоропласты без гран: 
И К > к р а с н о й

К р а с н а л > И К

Хлорофиллы: а/Ь « 3 « 4 < 3
П родуктивность Средняя Высокая Н изкая

Нетто-ассимиля- О т слабой до вы  О т высокой до очень Н а свету слабая;
ционная способ
ность

сокой высокой в темноте средняя

Световое насыще П ри средних и н  Не достигается даже П ри  интенсивности
ние фотосинтеза тенсивностях осве

щения
при самой сильной 
освещенности

освещения от 
средней до bhcq- 
кой

Компенсационная 
концентрация С 0 2 
при оптимальной 
температуре

30— 70 м кл/л < 1 0  (20) м кл/л Н а свету 0—  
200 м кл /л ; в тем
ноте < 5  м кл /л

Первичный акцеп
тор С 0 2

Р у Д Ф Ф Е П Н а свету Р у Д Ф ; 
в темноте Ф Е П

Отношение изото
пов углерода, 
513С /12С2) в листе

от — 20 до — 40%о от — 10 до — 20%о от — 10 до — 35%о

Первые продукты Сз-кислоты C i-кислоты  (малат, Н а  свету 3 -Ф Г К ;
ассимиляции С 0 2 (3 -Ф Г К ) аспартат) в темнсте малат

Депрессия фото
синтеза под дейст
вием 0 2

Есть Нет Есть

Выделение С 0 2 на 
свету (наблюдае
мое фотодыхание)

Есть Нет Нет

О тток ассимиля
тов

Медленный Быстрый Непостоянный

' )  К р а сн ая  ф луоресценция: Я = 6 8 0 — 700 нм ; И К-ф луор есценция: Я = 710— 730 нм.
/  13С/12С В пробе \

s) б |3С /,2С =  I 18С/18С в стандарте — Ч-Ю ОО.
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С 0 2, чем остальные виды. Это удается им благодаря тому, что 
роль акцептора С 0 2 выполняет у тшх фосфоенолпируват (Ф Е П , 
рис. 21). Связывание С 0 2 с Ф Е П  катализируется ферментом 
Ф ЕП-карбоксилазой, который благодаря большому сродству к 
С 0 2 работает даже при очень низких концентрациях С 0 2. В ре
зультате карбоксилирования Ф Е П  образуется щавелевоуксусная 
кислота (оксалоацетат, О ксА ц), которая может превращаться в

Рис. 21. Сильно упрощенная схема фиксации С 0 2 по пути  Хетча —  Слэка —  
Корчака  у  С4-растений. Ф Е П  —  фосфоенолпируват, О ксА ц —  оксалоацетат, 
Ф Г К  -  3-фосфоглицериновая кислота; Ф Г А  —- 3-фосфоглицериновый альдегид; 
Р уФ  —  рибулозо-5-фосфат; П ир —  пируват. Ф Г К  образуется та кж е  в результате 
присоединения С 0 2 к  С2-соединениям, которые содержатся в пуле; регенерация 
Ф Е П  из Ф Г К  при отнятии воды на схеме не показана.

аспарагиновую кислоту (аспартат) или восстанавливается при 
участии Н А Д Ф  •Н 2-зависимой малатдегидрогеназы до яблочной 
кислоты (малата).

Щавелевоуксусная, яблочная и аспарагиновая кислоты явля
ются дикарбоновыми кислотами с 4 атомами углерода, поэтому 
данный вид фиксации С 0 2 называют путем С^-дикарбоновых кис
лот. М алат и аспартат перерабатываются в гексозу не в той же 
самой клетке, а переходят в соседние клетки, специализированные 
для использования этих первичных продуктов фиксации С 0 2. Эта 
биохимическая специализация тканей выявляется и анатомически. 
У  некоторых Роасеае (многие виды подсемейств Panicoideae и 
A ristidoideae) клетки мезофилла обладают хлоропластами с нор
мальными тилакоидами гран, содержат мало крахмала и распо-

МДЛФ-Н-.НДйФИ.
Малат-

ОксАц

^,Ф Е П

Ассимилят ы Ассимилят ы

Мезоф илл О бкладка п учка
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ложены радиально вокруг накапливающих крахмал обкладок со
судистых пучков; в хлоропластах таких обкладок структура гран 
едва различима. У  остальных «Сграстений» тоже иногда встре
чается пространственное разделение между клетками мезофилла, 
образующими малат или аспартат, и кольцеобразно расположен
ными вокруг проводящих пучков клетками обкладок, однако лишь 
у немногих видов отмечается диморфизм хлоропластов. Малат, 
поступивший в хлоропласты клеток обкладки, расщепляется спе
цифической малатдегидрогеназой на С 0 2 и пируват (П и р ) , аспар
тат декарбоксилируется НАД-малатдегидрогеназой и Ф ЕП-кар- 
боксикиназой. Отщепляемый при этом водород используется для 
загрузки восстановительного эквивалента. Высвобождающаяся 
СОг связывается Р уД Ф  и перерабатывается в цикле Кальвина. 
Пируват, будучи побочным продуктом, возвращается в клетки ме
зофилла и может служить для 'регенерации Ф ЕП . Так ка к  клетки 

е обкладки сосудистого пучка тоже непосредственно поглощают 
* С 0 2, в них увеличивается количество 3 -Ф ГК , которая такж е мо

жет оттекать в клетки мезофилла, где она восстанавливается до 
3-ФГА.

Эта сложная на первый взгляд комбинация синтеза дикарбо
новых кислот с Сз-циклом дает высокопродуктивным растениям 
преимущество оптимального использования С 0 2: многообразие
акцепторов обеспечивает полную утилизацию имеющейся С 0 2 и 
молекул-восстановителей, образующихся в результате световых 
реакций.

Чрезвычайно высокое сродство к С 0 2 ФЕП-карбоксилазы де
лает, .кроме того, возможной вторичную фиксацию и немедленную 
реутилизацию С 0 2, освобождаемой при световом дыхании (см. 
стр. 50), и позволяет С4-растениям продолжать фотосинтетиче- 
скую деятельность даже при высоких температурах и при закры 
тых устьицах (вследствие дефицита воды).

Фиксация С 02 у суккулентных растений (суточный ритм 
органических кислот; обмен кислот по толстянковому типу — 
crassulacean acid metabolism, САМ )

Способность присоединять С 0 2 к  фосфоенолпирувату не явля
ется привилегией С4-растений; эта реакция широко распростране
на, однако у Сз-растений она имеет очень небольшое значение по 
сравнению с пентозофосфатным путем. Многие суккуленты, преж 
де всего из семейств Liliaceae, Bromeliaceae, Orchidaceae, Cacta- 
ceae, Crassulaceae, Mesembryanthemaceae и Asclepiadaceae, погло
щают в течение ночи при широко открытых устьицах большое ко
личество двуокиси углерода, которую они только на следующий 
день фотосинтетически перерабатывают дальше (эффект Соссю- 
ра). К а к  и у С4-растений, поглощенная из атмосферы С 0 2 лрисо-
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единяется к  Ф Е П  и переводится в малат. Наряду с этим происхо
дят и другие реакции, при которых образуются органические кис
лоты путем ассимиляции поглощенной С 0 2. Эти кислоты могут 
расщепляться только на свету, поэтому в течение ночи они накап
ливаются и отводятся в клеточный сок, который в результате ста
новится все более кислым (рис. 22 и 28). На следующее утро 
на свету малат вновь транспортируется из вакуоли в пластиды 
и там, ка к  и у С4-растений, декарбоксилируется. Освобождающая-

ЛТФ

ФЕП

Пир СО.Малат

Малат 
pH б —»4 
НОЧЬ

Малат 
рН4—*6 
ЛЕНЬ

Рис. 22. Схема ночного накопления С 0 2 у  суккулентов и высвобождения С 0 2 из 
малата в  дневное время. Обозначения те же, что на рис. 20 и 21. (О ригиналь
ная схема, составленная по  K luge , 1971.)

ся С 0 2 акцептируется Р уД Ф  и восстанавливается до углевода, 
так что днем в хлоропластах суккулентов протекает обычный 
Сз-цикл. По мере расходования кислот, накопленных в вакуоли, 
величина pH  клеточного сока вновь возрастает (суточный ритм 
органических кислот). Таким образом, необычайно крупные ва
куоли в мезофилле суккулентных листьев служат не только для 
запасания воды: они содержат, кроме того, значительный резерв 
углерода, делающий фотосинтетическую активность растения на 
некоторое время независимой от С 0 2-газообмена. Д ля суккулен
т о в —  постоянных обитателей сухих м ест— разделение во време
ни ночной фиксации С 0 2 и переработки С 0 2 на следующий день 
экологически выгодно; таким способом они обеспечивают себя у г 
леродом, не подвергаясь риску чрезмерной потери воды.
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П Р О Ц Е С С Ы  диссимиляции
Ассимиляционным процессам противостоит диссимиляция — 

распад веществ, доставляющий энергию для разнообразных про
цессов клеточного метаболизма. Исходными субстратами здесь 
служат углеводы или жиры, при экзергоническом распаде кото
рых последовательно отщепляется водород и освобождается энер
гия. Водород присоединяется к  пиридиннуклеотидам или флавин- 
нуклеотидам. Наибольший выход энергии связан с переносом во
дорода на конечный акцептор. П ри дыхании таким акцептором 
служит кислород воздуха, который получает водород через ды
хательную цепь в митохондриях или в глиоксисомах (при р-окис- 
лении жирны х кислот) в связи с функционированием цепи пере
носа электронов. П ри  этом благодаря ф о сф о ри л ир о в а н и ю в дыха
тельной цепи образуется А ТФ ; кроме того, высокоэнергетические 
фосфаты синтезируются такж е при фосфорилировании на уровне 
субстратов. При брожении водород присоединяется к  органиче
ским соединениям, способным восстанавливаться, а при анаэроб
ном дыхании  —  к  таким неорганическим акцепторам водорода, 
ка к  нитрат или сульфат. Так ка к  между водородом и кислородом 
существует большая разность потенциалов, чем между водоро
дом и другими окислителями, дыхание обеопечивает значительно 
больший выход энергии, чем другие диссимиляционные процессы: 
оно работает с коэффициентом полезного действия 30— 40%.

Расщепление углеводов
и выход энергии при митохондриальном дыхании

Расщепление дыхательного субстрата —  глюкозы — состоит из 
ряда последовательных этапов: гликолиза, декарбоксилирования 
пирувата, цикла лимонной кислоты (цикла Кребса — М артиуса) и 
терминального окисления восстановительных эквивалентов — 
Н А Д  • Н 2. Гликолиз происходит в цитоплазме, а реакции цикла 
лимонной кислоты и фосфорилирование, сопряженное с дыхани
ем, — в митохондриях. Процесс в целом дает 36 молей АТФ , 2 мо
ля ГТФ и свободную энтальпию ДС°, составляющую —2,87 М Д ж  
( =  —686 ккал ) на 1 моль глюкозы.

Окислительный пентозофосфатный цикл

Наряду с расщеплением углеводов в цепи гликолиза и  цикле 
лимонной кислоты возможен также, особенно в дифференцирован
ных растительных клетках, распад глюкозы в результате ее пря
мого окисления, при котором восстанавливается не Н АД+, а 
Н А Д Ф +. После декарбоксилирования образуется рибулозо-5-фос-

4 — 2396
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фат, который поступает в обращенный пентозофосфатный цикл. 
Через пентозофосфатный цикл и пул Н А Д Ф +  прямое окисление 
связано с темновой фазой фотосинтеза.

Фотодыхание

Гораздо более тесная связь между фотосинтезом и дыханием 
существует при световом дыхании (фотодыхании), под которым 
понимают поглощение 0 2 (и выделение С 0 2), наблюдаемое только

4,0
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Рис. 23. Влияние интенсивности света на фотодыхание. Слева: схема отношения 
м еж ду брутто-фотосинтезом (Ф с ) , нетто-фотосинтезом (Ф н) ,  световым дыханием 
(Д ев ) и темповым дыханием ( Д т ) ;  основана на измерениях, проведенных на 

листьях табака. (Decker, 1957.) Справа: нетто-фотосинтез, темповое дыхание и. 
световое дыхание листьев подсолнечника при возрастающей интенсивности осве
щения. (H ew , K ro tko v , C anv in , 1969.)

у фотосинтетически активных клеток и возрастающее с увеличени
ем освещенности (рис. 23); в темноте этот процесс прекращается. 
При фотодыхании окисляется гликолат — промежуточный продукт 
фотосинтеза, образующийся, по всей вероятности, в цикле Каль
вина. Во всяком случае, фотодыхание зависит главным образом: 
от образования гликолата и тем самым — от интенсивности фото
синтеза. Имеющиеся данные говорят в пользу того, что у Сз-рас
тений образуется больше гликолата, чем у С4-растений. Кроме- 
того, С грастения способны сразу же использовать С 0 2, выделяе
мую при фотодыхаиии, поэтому фотодыхание у них незаметно. 
Взаимодействие между процессами фотосинтеза и  дыхания на 
свету схематически представлено на рис. 24: образующийся в хло
ропластах гликолат переходит в пероксисомы, в которых осущест-
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вляется шервый этап фотодыхания. Перокоисомы —  органеллы, 
сравнимые по размерам с митохондриями; они находятся в тес
ном контакте с хлоропластами и богаты гликолатоксидазой, ка-

ф г к  фгл 

РуАФ  ] X  Гпцл]

Руф-
Гликолат

О Пир Пир
Гпиокс. / 7

NH

Серии

С02 с о

Рис. 24. Упрощ енная схема дыхательных процессов в автотрофных растительных 
кл е тка х  на свету. В хлоропластах (X ) при вторичных процессах фотосинтеза 
образуется наряду с другими ассимилятами гликолат, который переходит в пе- 
роксисомы (П ) и там окисляется при поглощ ении кислорода до глиоксилата 
(Гл и о кс .). Дальнейш ие промежуточные продукты  светового дыхания —  аминокис
лоты глицин и серии и , наконец, оксипируват (О П ир) и фосфоглицер«новая ки с 
лота (Ф Г К ) .  Гликолатное дыхание частично происходит в митохондриях (М ) ,  
где и на свету продолжается цикл лимонной кислоты (О ксА ц).

талазой и трансаминазами. В пероксисомах гликолат под дейст
вием гликолатоксидазы окисляется (присоединяя кислород) до 
глиоксилата. При этом образуется такж е перекись водорода, кото
рая сразу же расщепляется каталазой. В результате трансамини-

4 *
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рован-ия глиоксилат превращается в  глицин, который выходит из 
пероксисомы и поступает в митохондрию. Там две молекулы гли
цина соединяются (с отщеплением С 0 2), образуя молекулу сери- 
на. Серии может опять переходить в пероксисомы и  там после 
дезаминирования превращаться через оксипируват в глицерат, 
а затем в фосфоглицериновую кислоту. К р у г замыкается, когда 
3 -Ф Г К  попадает в хлоропласт и включается в цикл Кальвина. 
Таким образом, в гликолатном цикле участвуют хлоропласты, пе
роксисомы и митохондрии. Наряду с фотодыханием в митохондри
ях все время осуществляется цикл лимонной кислоты; кроме того,, 
есть указания на то, что митохондриальное дыхание на свету не
сколько затормаживается.

Выявить и особенно измерить дыхание зеленых частей расте
ний на свету нелегко, так ка к  одновременно протекающие процес
сы фотосинтетического газообмена перекрывают газообмен, свя
занный с процессами дыхания в пероксисомах, митохондриях и 
цитозоле (выделение С 0 2 за счет гликолиза и реакций окисли
тельного пентозофосфатного цикла). Доказать, что на свету ды
хание возрастает по сравнению с темнотой, впервые удалось Д е к 
керу, который наблюдал, что сразу после затемнения растений 
интенсивность дыхания в течение нескольких секунд была вдвое вы
ше, чем в последующий период. Таким образом, измеряя кратко 
временное интенсивное выделение С 0 2 после окончания воздейст
вия света на зеленые части растения, можно судить об уровне 
фотодыхания. Более точные данные об этом уровне можно полу
чить, измеряя газообмен в атмосфере, лишенной С 0 2, используя 
радиоактивную С 0 2 или 180 2, специфически затормаживая синтез 
или окисление гликолата или определяя эффект Варбурга. О. Вар
бург в опытах на хлорелле показал, что высокое парциальное 
давление кислорода сильно понижает продуктивность фотосинте
за. Это явление можно в значительной части объяснить ускорени
ем окисления гликолата кислородом. В отличие от темпового ды
хания, которое лишь слабо реагирует на изменение содержания 
кислорода в пределах от 2 до 100%, фотодыхание сильно ускоря
ется при повышенном снабжении кислородом, а ниже 2% 0 2 пре
кращается. Если содержание кислорода в воздухе понизить с 21 
до 2% , то фотодыхание полностью выключится, тогда ка к  поступ
ление С 0 2 в фотосинтетически активные органы увеличится на 
50%. В естественных условиях (21% 0 2, 0,03% С 0 2 в воздухе, 
сильное освещение, температура около 20 qC) продуктивность фо
тосинтеза бывает понижена примерно на 20— 50% из-за потерь 
С 02, связанных с фотодыханием. Вычисляя степень использования 
энергии (стр. 130) и экономичность фотосинтеза (стр. 67), м ож 
но исходить из того, что фотодыхание при хорошей освещен
ности у Сз-растений в 1,5— 3,5 раза больше, чем темновое ды
хание.
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с о 2- г а з о о б м е н  р а с т е н и я

со2- и  о 2- г а з о о б м е н  к а к  д и ф ф у з и о н н ы й  п р о ц е с с

Углеродный обмен клетки связан с внешней средой лосредст- 
вом газообмена. При фотосинтезе хлоропласты потребляют C 0 2„- 
запас которой должен пополняться, и высвобождают кислород» 
Наряду с этим клетки днем и ночью поглощают необходимый для 
дыхания кислород и выделяют двуокись углерода. По изменению 
среды, где находятся ассимилирующие листья, можно обнаружить 
тот из двух конкурирующ их процессов, который в данный момент 
происходит с большей интенсивностью. Днем, ка к  правило, по
требление С 0 2 для фотосинтеза (Ф ) больше, чем выделение С 0 2 
при дыхании. Дыхание на свету (Д Св) складывается из фотодыха
ния и митохондриального дыхания. Если определяют чистое по
глощение С 0 2 листьями, то говорят о наблюдаемом фотосинтезе 
или нетто-фотосинтезе (Ф н) :

ФН:=Ф—Дее- *  (7)'
Если интенсивность фотосинтеза понижается, то может насту

пить момент, когда фотосинтез будет в точности компенсировать 
одновременно идущее дыхание. При дальнейшем снижении фото
синтеза дыхание начинает преобладать, а в темноте происходит 
только выделение С 0 2 в процессе дыхания. В темновом дыхании: 
участвуют митохондриальные процессы и окислительный пентозо- 
фосфатный цикл.

С корость диффузии

Газообмен между клетками и окружающ ей растение средой; 
(наружным воздухом, водой) происходит путем диффузии. Э тот 
обмен имеет огромные масштабы: для образования 1 г  глюкозы 
необходимо поглотить 1,47 г  С 0 2. При стандартных условиях это 
количество углекислоты занимает объем 0,75 л. Так ка к  в воздухе- 
содержится только около 0,03 об.% С 0 2, указанное количество- 
С 0 2 должно быть извлечено из 2500 л воздуха.

Д ля транспорта С 0 2 и 0 2 применим закон диффузии Фика:

1 S - = D -a JW -  <8>'

Скорость диффузии (перемещение массы dm  за промежуток- 
времени d t)  зависит от константы диффузии D  и, кроме того, бу
дет тем больше, чем круче градиент концентрации dC jdx  в направ
лении диффузии х  и чем больше поверхность обмена А. Константа 
диффузии специфична для каждого вещества; она изменяется 
такж е в зависимости от среды, в которой происходит диффузияг 
в воздухе С 0 2 и 0 2 могут диффундировать примерно в 104 раз> 
быстрее, чем в воде.
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Д ля газообмена растений можно применить закон Ф ика в фор
ме уравнения, выведенного П. Гаастра:

Скорость диффузии (F) соответствует интенсивности газооб
мена, т. е. на свету — интенсивности поглощения С 0 2 (нетто-фото- 

•синтеза), а в темноте —  скорости поглощения 0 2 в процессе ды
хания. Газообмену способствует крутой градиент концентрации 
(АС) между наружным воздухом и местом реакции в клетке. 
Газообмен уменьшается под влиянием ряда диффузионных сопро- 

-тивлений ( i> ) .  В понятие «диффузионное сопротивление» входят 
константа диффузии, сопротивление на поверхности раздела фаз, 

.дйина пути диффузии и его поперечное сечение.

Градиент концентрации

Если предположить, что при интенсивном фотосинтезе С 0 2 в 
хлоропластах полностью потребляется, а при дыхании концентра
ция 0 2 в митохондриях падает до нуля, то крутизна градиентов 
концентрации обоих газов зависит от их концентрации в среде, 

-окружающ ей растение.
Кислорода в атмосфере гораздо больше, чем углекислоты. По

этому j  наземных растений дыхание побегов даже при высоких 
.диффузионных сопротивлениях лимитируется недостатком кисло
рода только в исключительных случаях; подобные исключения 
касаются массивных органов с плохой газопроводимостью, напри
мер толстых древесных стволов и крупных плодов. Напротив, в 
зоне корней недостаток кислорода встречается чаще. У ж е в-самых 
верхних дециметрах почвы содержание кислорода быстро сни
жается, а на большей глубине оно доходит до половины концент
рации в открытом воздухе. При неблагоприятных условиях (застой 
воды) содержание кислорода в почве может даже снижаться до 
нескольких объемных процентов. Водоемы всегда беднее кислоро- 

.дом, чем атмосфера. В зависимости от температуры в воде может 
растворяться различное количество 0 2, но не более 14,7 мг на 1 л 
(при О °С ), что соответствует объемной концентрации 1%; при 
25 °С растворимость кислорода уже вдвое меньше.

Распределение С 0 2 всегда характеризуется пологими концент
рационными градиентами. К а к  у наземных, та к и у водных расте
ний снабжение С 0 2 в естественных условиях постоянно оказывает
ся фактором, лимитирующим урожай.

Путь диффузии и диффузионные сопротивления в листе

На пути от наружного воздуха до хлоропластов двуокись уг- 
.лерода должна преодолеть ряд диффузионных сопротивлений. 
.Молекулы С 0 2 проникают через отверстия устьиц в систему меж
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клетников. В клеточных стенках СОг переходит из газообразной 
фазы, в которой она могла распределяться довольно быстро,, 
в ж идкую  фазу. Процесс растворения значительно замедляет 
диффузию С 0 2. Внутри клетки растворенная С 0 2 медленно дви
жется к  хлоропластам.

вэ

пп

ям

гп

нэ

ПС

Рис. 25. Градиенты концентрации С 0 2 и сопротивления ее транспорту в листе при- 
фотосинтезе. Обозначения: ВЭ —  верхний эпидермис; П П — палисадная парен
хима; Г П  —  губчатая паренхима; Н Э  —  ниж ний эпидермис; Н Ф К  —  лишенные- 
хлоропластов, нефотосинтезирующие клетки ; П С  —  пограничный слой (воздуш 
ная пленка около листа). П ри фотосинтезе устанавливается градиент концент
рации  С 0 2 от наруж ного  воздуха (СА) через воздух м ежклетников (С ,) до ми
нимума концентрации в месте карбоксилирования (Со. х ). В систему межклетни
ков листа С 0 2 поступает не только извне, но и изнутри, в результате дыхатель
ной активности митохондрий (C rm )  и  фотодыхания (С щ ). С опротизлениетран
спорту С 0 2 включает: сопротивление пограничного слоя г а, физиологически ре
гулируемое устьичное сопротивление r s, диффузионное сопротивление в системе- 
меж клетников п , сопротивление при растворении и транспорте СО;: в ж и д ко й  
фазе клеточной стенки ( r w) и  в протоплазме ( /> ) .  «Сопротивление карбоксили
рования» обозначено г х.
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Рис. 25 дает представление о путях диффузии и встречаемых 
сопротивлениях около листа и внутри него. При фотосинтезе наи
большее парциальное давление COs (Сд) имеет место снаружи от 
прилегающего к  листу воздушного слоя, толщина которого зави
сит от величины и расположения листьев, от их опушенности и 
прежде всего от интенсивности движения воздуха. При полном 
‘безветрии он может иметь толщину несколько миллиметров,

Рис. 26. Сопротивление диффузии 
С 0 2 около листа сахарной свеклы и 
внутри листа. Сопротивление погра 
ничного слоя (густая ш триховка) 
гораздо ниже, чем два д р у ги х  со
противления диффузии. П ри  ш ироко 
откры ты х устьицах устьичное сопро
тивление ниже, чем сопротивление 
мезофилла (редкая ш три хов ка ); толь
ко  при недостатке света [здесь при 
20 В т /м 2« 0 ,0 3  ка л /(м и н -с м 2) ] ,  когда 
устьичные щели суживаю тся, усть 
ичное сопротивление, безусловно, 
становится фактором, ограничиваю 
щ им диффузию. (G aastra , 1959.)

.д сильный ветер полностью уносит его. Чем толще этот погранич
ны й  слой, тем больше создаваемое им сопротивление (га). В таком 
-случае СОг быстрее переходит в лист, чем притекает извне, и воз- 
..душная оболочка около листа становится беднее двуокисью угле
рода. В лист С 0 2 проникает только через устьица. Хотя показано, 
что при необычно высоких внешних концентрациях С 0 2 способна 
проходить через кутикулу и клетки эпидермиса, в естественных 
условиях кутикулярное поглощение С 0 2 наземными растениями 
можно не принимать в расчет. Поэтому решающим препятствием 
для свободного поступления С 0 2 в лист часто бывает устьичное 
•сопротивление диффузии (rs) ;  при закрытых устьицах оно возра- 
-стает до бесконечности (рис. 26). Концентрация С 0 2 в дыхатель
ной полости и в воздухе межклетников (С \)  уже значительно ни
ж е , чем в наружном воздухе, но еще не равна нулю. Ведь С 0 2 
не только поглощается из воздуха межклетников, но и выделяет- 
-ся в него благодаря дыханию зеленых и незеленых клеток. Точку 
^компенсации в равновесии газообмена можно определить ка к  та

G - -

100 200
Интенсивность освещения, Вт/м2Интенсивность
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кое состояние, при котором Ci =  CA. В таком случае даже при ши
роко открытых устьицах газообмен прекращается. Сопротивление 
диффузии в системе межклетников (п ) зависит от строения листа. 
К а к  правило, газопроводимость у теневых листьев лучше, чем-' 
у  световых, а в м ягких листьях лучше, чем в жестких ассимиля
ционных органах. Величинами примерно того же порядка, ка к  в- 
сопротивление диффузии в межклетниках, являются пограничное- 
сопротивление ( rw) при переходе в ж идкую  фазу в клеточных, 
стенках и диффузионное сопротивление rv в протоплазме и хлоро
пластах.

П уть диффузии оканчивается в хлоропластах, где СОг присо
единяется к  акцептору. Крутизна градиентов С 0 2, а тем самым в- 
поступление С 0 2 определяются в конечном счете скоростью пере
работки этого вещества. Карбоксилирование может отставать от 
световых реакций фотосинтеза и становиться «узким местом», ли
митирующим скорость процесса в целом. В литературе это иногда 
называют «сопротивлением карбоксилирования» (гх), но это, соб
ственно говоря, уже не диффузионное сопротивление. Так ка к  
Ф ЕП-карбоксилаза катализирует связывание С 0 2 гораздо эффек
тивнее, чем РуДФ -карбоксилаза, «сопротивление карбоксилирова
ния» у С4-растений значительно меньше, чем у  С3-растений.

Регулирование газообмена устьичным аппаратом

Способность открывать устьица

Устьичный аппарат служит важнейшим регулятором процесса 
диффузии. Изменяя ширину устьичных отверстий, растение одно
временно контролирует ка к  поступление С 0 2 в лист, так и поте
рю воды путем транспирации.

Количество, распределение, размеры, форма и подвижность 
устьиц — это видовые признаки, которые изменяются такж е в за
висимости от местообитания; бывают и индивидуальные различия 
(табл. 3). Д ля устьичного сопротивления решающее значение име
ет площадь отверстий устьиц. С ее уменьшением устьичное сопро
тивление диффузии экспоненциально возрастает в соответствии с 
гиперболической функцией. Поэтому обратная величина Угд — 
устьичная проводимость —  прямо пропорциональна площади усть
ичных щелей (рис. 27). Максимальная способность открывать 
устьица, которая зависит от формы замыкающих клеток и от осо
бенностей их оболочек, определяет верхнюю границу возможной 
диффузии газов, которую выражают количественно через мини
мальное r s. Наибольшая способность открывать устьица свойст
венна травянистым двудольным и лиственным деревьям с рыхлой 
кроной, несколько меньше она у остальных мягколиственных де-
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ревьев и у злаков и особенно мала у жестколистных вечнозеленых 
деревянистых растений.

Объем газообмена через устьица зависит от «относительной 
шющ ади пор», т. е. от суммы площадей устьичных щелей в рас-

2.0

-.51

20

Расширение устьичных щелей

2.0 о 

§

0.5 §

Рис. 27. Отношение м еж ду шириной устьичных щелей, устьичным сопротивле
нием диффузии и проводимостью устьиц. (B u rro w s , M ilth o rp e , 1976.)

чете на соответствующую листовую поверхность. Этот показатель 
вычисляют, умножая густоту расположения устьиц (число устьиц 
на 1 мм2 листовой поверхности) на максимальную площадь усть-

Таблица 3. Густота расположения устьиц, ширина устьичной щели 
и «относительная площ адь пор» на нижней стороне листа 
у  различных растений (по данным Stocker, 1929, 1971, 1972; 
M e idn e r и M an s fie ld , 1968)

Растения

Густота  
расположения  
устьиц (число 
и х на 1 мм2 
листовой по
верхности)

Длина  
устьичной 
щ ели, мкм

М аксимальная  
ширина 
устьичной 
щ ели, мкм

«Относитель
ная площадь  
пор». %  лис
товой по
верхности

Злаки 50— 100 (30) 20— 30 S 3 0 ,5 — 0 ,7
Травянистые теневые рас 40— 100(150) 15— 20 5— 6 0 ,8 — 1,2

тения
Травянистые двудольные 100— 200 (300) 10— 20 4— 5 0 ,8 — 1

солнечных местообитаний
Листопадные деревья 100— 500 7— 15 1 - 6 0 ,5 — 1,2
Вечнозеленые ж естколист 100— 500 1 0 -1 5 1— 2 0 ,2 — 0 ,5

ные растения
Кустарн ики  пустынь 150— 300 10— 15 — 0 ,3 — 0 ,5
Хвойные деревья 40— 120 15— 20 — 0 ,3 — 1
Тропические лесные деревья 20— 60 10— 20 5— 10 0 ,2 — 0 ,6
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ичной щели. Таким образом, «относительная площадь пор» опре
деляет максимальное поперечное сечение, через которое, осуще
ствляется газообмен. У  большинства растений отверстия устьиц, 
занимают 0,5— 1,5%, ка к  исключение — до 3% поверхности листа. 
У вечнозеленых жестколистных растений кустарничковых пусто
шей и маквиса ввиду их незначительной способности откры вать 
устьица «относительная площадь пор» особенно мала.

Д вижения устьиц

Степень открытия устьичных щелей и связанное с ней устьич
ное сопротивление диффузии зависят от изменений внешней среды-- 
и внутреннего состояния растения. Из внешних факторов на ши
рину устьичных щелей больше всего влияют свет, температура, 
влажность воздуха и условия водоснабжения, а из внутренних 
факторов — парциальное давление СОг в системе межклетников, 
состояние гидратации растения, ионный баланс и фитогормоны, ив 
которых гиббереллиновая кислота и цитокинины способствуют 
открытию устьиц, а абсцизовая кислота — закрытию. Кроме того, 
на состояние устьиц влияют возраст листьев и стадия развития 
растения (вегетативная или репродуктивная фаза жизненного цик
ла), а такж е  эндогенные суточные ритмы.

На свету устьица открываются при хорошем водоснабжении 
тем шире, чем больше интенсивность освещения. М. Стольфельт 
(S ta lfe lt), который очень обстоятельно изучил зависимость усть
ичных движений от различных факторов, назвал этот механизм 
«фотоактивным открыванием».

Вторым, очень важным для состояния устьиц фактором яв
ляется углекислота. Ее влияние отчетливо проявляется в темноте. 
При содержании С 0 2 в воздухе 300 ч. на млн. устьица в темноте 
закрыты, но при снижении концентрации С 0 2 они открываются. 
При этом безразлично, с какой стороны эпидермиса возникает 
недостаток С 0 2. На свету давление углекислоты в межклетниках 
снижается в результате потребления ее при фотосинтезе, поэто
му «фотоактивное открывание» обусловлено не только прямым, но 
и косвенным влиянием света — через исчезновение С 0 2. В связи с 
этим можно говорить о «ҳемоактивном» компоненте регуляции 
устьичных движений. Решающее влияние концентрации С 0 2 на 
степень открытия устьиц отчетливо обнаруживается у суккулен
тов с суточным ритмом органических кислот: эти растения откры
вают свои устьица ночью, когда парциальное давление С 0 2 в меж
клетниках снижается вследствие интенсивного образования мала- 
та, и закрывают устьица, когда расщепление малата высвобож
дает С 0 2, которая накапливается в межклетниках перед дальней
шим использованием (рис. 28). Реакцию устьиц (чаще всего их 
закрытие) вызывает не только С 0 2, но и различные'другие веще
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ства, например SO2 , озон и пероксиацетилнитрат, содержащиеся 
в атмосфере, А12(504)з и фунгицид фенилмеркурацетат, который 
поэтому применяют ка к  ингибитор транспирации (антитранспи- 
рант). На состояние устьиц влияют такж е токсические выделения 
листовых паразитов (например, фитотоксин гриба Helm inthospo- 
r iu m  m aydis).

Рис. 28. Суточные изменения устьичного сопротивления диффузии и содержания 
кислот в клеточном соке листьев ананаса. Утром малат расщепляется (кислот
ность падает) с освобождением С 0 2. Благодаря этом у содержание С 0 2 в  м еж 
клетниках возрастает, после чего устьица хемоактивно закры ваю тся (крутой  
подъем г в). В течение дня благодаря фотосинтезу углекислота извлекается из 
воздуха м ежклетников, устьица вновь открываю тся. Ночью  С 0 2 расходуется на 
образование малата (кислотность повы ш ается), содержание С 0 2 в м еж клетни
ка х  остается низким  и устьица поэтому откры ты  ( г ,  низкое ). М ера кислотно
с т и —  титруемая кислотность, т. е. число миллилитров 0,1 н. N aO H , необходимое 
для нейтрализации 5 мл клеточного сока. (A ube rt, 1971.)

Температура влияет прежде всего на скорость открывания 
устьиц, которая зависит от выработки энергии, необходимой для 
процесса движения. При более высокой температуре клетки распо
лагают большим количеством энергии, и поэтому не удивительно, 
что механизм открывания действует быстрее. При температурах 
ниже примерно 5 °С устьица открываются очень медленно и не 
полностью (рис. 29), а при отрицательных температурах (от 0 до 
— 5°С ) остаются закрытыми. При сверхоптимальных температу
рах устьица такж е открываются не полностью, однако при боль
шой жаре (40— 45°С ) у некоторых видов ширина устьиц вновь 
достигает максимума.

Важным внешним фактором, регулирующим состояние устьиц, 
является вода. Ш ирина устьичных щелей увеличивается с повы

Ananas sativus

Кислота

Часы суток
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шением тургесцентности замыкающих клеток. К а к  только тургор 
падает, щель закрывается. Стольфельт назвал такой процесс «гид
роактивным закрыванием». Это неудачное выражение, так как 
падение тургора связано здесь не с активным процессом, а с пас
сивной потерей воды. Таким образом, закрывание устьиц —  ре
зультат плохого водоснабжения листа. Есть указания на то, что 
замыкающие клетки, по крайней мере у  некоторых видов, транс- 
пирируют сильнее, чем другие клетки эпидермиса. В таком случае

Освещенность Освещенность

Рис. 29. Влияние света, температуры и влажности воздуха на степень откры тия 
устьиц листьев L ig u s tru m  japon icum . Состояние устьиц определялось порометри- 
ческим методом. (W ilso n , 1948.)

недостаток воды становится заметным в зоне устьичного аппа
рата раньше, чем в остальном листе; благодаря этому при сухо
сти воздуха (точнее, при большой разности давления водяных па
ров между поверхностью листа и окружающ им воздухом) реакция 
закрывания наступает еще при достаточном водоснабжении, т. е. 
раньше, чем растение начнет испытывать недостаток воды. Д в и 
жение воздуха создает крутые градиенты давления водяного па
ра около поверхности листа (ср. стр. 56), поэтому прямое влия
ние влажности воздуха на степень открытия устьиц проявляется 
особенно отчетливо при ветре.

Совокупное влияние всех внешних факторов обусловливает 
обычно не максимальную, а среднюю степень открытия устьиц, 
та к ка к  совпадение всех условий, способствующих их открыванию, 
случается редко (рис. 29). С другой стороны, полное закрытие 
устьичных щелей вызывают только резко неблагоприятные усло
вия, которые тоже встречаются скорее ка к  исключение.
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Регуляция движений устьиц

Чрезвычайно чувствительную регуляцию устьичного диффузи
онного сопротивления можно рассматривать ка к  кибернетическую 
систему с различными обратными связями, прежде всего с обрат
ной связью через С 0 2 и обратной связью через Н 20 . Первая из 
этих связей включает изменение парциального давления в м еж
клетниках и обеспечивает поддержание благоприятной концентра
ции С 0 2 в листе. Таким образом, потребность управляет снабже
нием. Обратная связь через С 0 2 срабатывает за несколько минут, 
т. е. чрезвычайно быстро.

Столь же быстро реагирует устьичный аппарат на колебания 
относительной влажности воздуха. Оба регулирующих фактора — 
концентрация С 0 2 и давление водяного" пара — управляют усть- 
ичными движениями при хорошем водном балансе растения. К а к  
только воды начинает не хватать, ведущая роль переходит к об
ратной связи через Н 20 . Последняя действует медленнее, чем ре
гуляция с участием С 0 2 и влажности воздуха: по мере увеличения 
водного дефицита устьичные щели постепенно суживаются и в 
конце концов полностью закрываются. Пока водоснабжение листа 
находится под угрозой, ширину устьичных щелей определяет толь
ко степень тургесцентности замыкающих клеток —  остальные ре
гуляторы выключены. Последние начинают вновь функциониро
вать лишь после восстановления нормального водного баланса, 
причем после сильного обезвоживания могут адаптивно сдвигать
ся пороги потребности в воде.

Физиологический механизм движений замыкающих клеток еще 
не вполне выяснен, но на этот счет имеется ряд гипотез. В каче
стве надежного исходного пункта можно считать, что движения 
вызываются изменением тургора. В расслабленном состоянии ще
ли закрыты; открывание требует затраты энергии. Повышение 
тургора может быть обусловлено активным транспортом ионов 
(прежде всего К+  и фосфата), изменениями проницаемости и фер
ментативными процессами. При этом существенными факторами 
могли бы быть наличие достаточных количеств АТФ , процессы 
карбоксилирования и ферментативное превращение крахмала в 
сахар и обратно.

Ф О ТО С И Н ТЕ ТИ Ч Е С КА Я  СПО СОБНО СТЬ 
И С П Е Ц И Ф И Ч Е С К А Я  А К Т И В Н О С Т Ь  Д Ы Х А Н И Я

Фотосинтетическая способность

При оптимальных условиях, т. е. при сильном освещении, хоро
шем водоснабжении, благоприятной температуре и искусственно 
повышенном до 0,3— 1 об. % содержании С 0 2 в воздухе, травяни
стые растения способны усваивать за 1 ч до 150 мг С 0 2 на 1 дм2
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листовой поверхности. При этом достигается предел карбоксили- 
рующей способности («потенциального фотосинтеза»). При кон
центрациях углекислоты, которые в 10 раз превышают ее содер
жание в атмосфере, интенсивность фотосинтеза может вновь сни
жаться (рис. 30). Возможность повышения продуктивности фото
синтеза путем обогащения воздуха С 0 2 (удобрение углекислотой) 
иногда используют в растениеводстве, особенно в теплицах; выра-

35

30

25

Рис. 30. П родуктивность > '
нетто-фотосинтеза при по- 3-
вышеином снабжении рас- |
тений углекислотой. Все § 15
измерения проводились при I
оптимальной температуре, с Т
буком  и ги н кго  при свето- |  ю
вом насыщении, с листья- ^
ми огурцов и томатов при 
освещенности около 10 клк.
С Л  —  световые листья,
Т Л  —  темповые, М Л  —  мо
лодые, З Л  —  зрелые. (G a
astra , 1959; Koch, 1969; По- 
номарева, 1960.)

щивая растения при 0,1 об. % СОг, можно повысить интенсив
ность фотосинтеза зерновых культур в 2 раза, томатов, огурцов, 
листовых овощей и табака в 4 раза и прирост — до двух раз. 
В природе, где содержание СОг в воздухе едва ли поднимается 
выше 0,03— 0,04 об. %, растения могут в лучшем случае связы
вать 80 мг С 0 2 на 1 дм2 в 1 ч.

Интенсивность нетто-фотосинтеза при данном состоянии ра
стения (его развития и активности), при естественном содержании 
С 0 2 в воздухе и при оптимальных величинах всех прочих внешних 
факторов мы называем фотосинтетической способностью.

Фотосинтетическая способность —  это величина, которая полу
чается при стандартных условиях и может быть использована для 
характеристики определенных конституционных типов растений, 
а такж е видов, экотипов и даже отдельных сортов. В мире расте-

Cucumis

L y c o p e r s ic u m

0,03 0,1 0,50,2 0,4
К о н це н т р а ци я  СО,, об. У.
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Таблица 4. Средние наивысшие величины нетто-фотосинтеза 
при естественном содержании С 0 2 в воздухе (300 ч на млн.), 
световом насыщении, оптимальной температуре и хорошем водоснабжении 
(по данным многочисленных авторов)

Поглощ ение СО»

Группа растений мг на 1 дм2 
в 1 ч1)

мг на 1 г  
сухого веса 
в 1 4 2 )

Наземные растения

Травянистые цветковые растения
C t-растения 5 0 - 8 0 6 0 — 1 4 0
Сельскохозяйственные культуры  (С 3) 2 0 — 4 0 3 0 — 6 0
Светолюбивые травы 2 0 — 5 0 3 0 — 8 0
Теневые травы и весенние геофиты 4 — 2 0 10— 3 0
Злаки 6 — 12
Пустынны е растения 2 0 — 4 0  ( 6 0 ) 15— 3 0  ( 5 0 )

САМ-растения
Н а свету 3 — 2 0 0 , 3 — 2
В  темноте 1 0 - 1 5 1— 1 , 5

Древесные растения
Листопадные деревья и кустарники

1 5 - 2 5  ( 3 0 )Световые листья 10— 2 0  (  2 5 )
Теневые листья 5 — 10

Вечнозеленые широколиственные тропические и 
субтропические виды

1 0 - 2 5Световые листья 8 — 2 0
Теневые листья 3 — 6

Ж естколистные из областей с летней засухой 5 - 1 5 3 — 10
(маквис, заросли кустарников)

3 — 18Вечнозеленые хвойные деревья 4 — 15
Кустарн ички  с бороздчатыми листьями 4 — 10 4 — 6
П устынны е кустарники ( 4 )  6 — 2 0 ( 3 )  10— 2 0

Споровые растения
П апоротники 3 - 5

2 — 4М хи О коло 3
Л иш айн ики 0 , 5 — 2 0 , 3 — 2  ( 3 )

Водные растения
2 0 — 4 0Болотные растения

О коло 7П огруж енны е высшие растения 4 - 6
Бурые водоросли литоральной зоны 3 — 10 в  1— 18

Планктонны е водоросли -  2 — 3

I) Д л я  сравнения продуктивности  разны х типов растений интенсивность ф отосинтеза 
д ана в расчете на едини цу листовой поверхности (учиты вается лиш ь одна сторона л и ста , а 
не сум м арн ая поверхность верхней и н и ж н е й  сторон).

а )  Если рассм атриваю т C O j-газоо б м ен  в связи с углеродны м  балансом  растени я, то де
л аю т пересчет на единицу массы (сухо го  веса ассим илирую щ их о р га н о в ). В  этом случае  
м о ж н о  вычислить, за ка ко е  время л и ст усваивает количество угл ер о д а , необходим ое для  
формирования листа с та ки м  ж е  сод ер ж ани ем  С .
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ний существуют огромные различия в фотосинтетической способ
ности. Данные об этом сведены в табл. 4. К а к  и следовало ож и
дать, на первом месте стоят С4-растения. За ними следуют сель
скохозяйственные культуры, фиксирующие СОг через цикл Каль
вина; их высокая фотосинтетическая активность — в значительной 
мере результат селекции. Среди культурных растений особенно 
продуктивны рис, пшеница, картофель, а такж е подсолнечник. На 
последних местах стоят таллофиты.

Высокопродуктивные С4-растения способны усваивать в 30 раз 
больше С 0 2, чем мхи, лишайники или водоросли, и ассимилируют 
почти вдвое интенсивнее, чем большинство сельскохозяйственных 
культур. Среди высших растений травянистые продуктивнее дре
весных, а в каждой из этих двух групп теневыносливые формы 
усваивают углерод в 2—3 раза слабее растений солнечных место
обитаний. Виды, у которых ассимилирующие органы развивают 
небольшую поверхность, такие, ка к  злаки со свернутыми в трубку 
листьями, вересковые кустарнички с бороздчатыми листьями, 
хвойные, безлистные кустарники и суккуленты, слабо используют 
свет и характеризуются поэтому умеренной продуктивностью ас
симиляции. У  безлистных опробковевших побегов связывать С 0 2 
способна хлоренхима коры, однако этот процесс очень мало эф
фективен и играет некоторую роль главным образом потому, что 
он частично компенсирует потери на дыхание, а это может иметь 
экологическое значение для тех растений, которые значительную 
часть года находятся в безлистном состоянии. Особую группу со
ставляют водные растения, многие из которых связывают пора
зительно мало С 0 2. Если даже исключить трудно сопоставимые 
данные для планктонных водорослей, отчетливо выявляется сла
бая продуктивность и у погруженных в воду высших растений. 
Существенной причиной этого считают то, что укореняющиеся 
водные растения хуже снабжаются С 0 2, чем наземные виды. Хотя 
пресная вода содержит примерно в 160 раз больше углекислоты, 
чем воздух, в воде С 0 2 передвигается к листьям в 104 раз медлен
нее, чем в воздухе к  побегам наземных растений.

Видовые и сортовые различия фотосинтетической способности 
имеют экологическое значение, однако прежде всего они служат 
важной основой для селекции и выращивания сельскохозяйствен
ных, садовых и лесных растений. Эти специфические различия 
связаны с активностью ферментов, а такж е с анатомическими осо
бенностями листьев, с воздухопрово'димостью системы межклет
ников и с формой и размещением устьиц.

А ктивность дыхания

Интенсивность дыхания у одного и того же вида растений раз
лична в зависимости от изучаемого органа, от наличия дыхатель
ного субстрата, от состояния развития и активности и от темпе-

5 — 2 3 9 6
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ратуры. Чтобы обеспечить возможность сравнения, приводят спе
цифическую активность дыхания, т. е. интенсивность дыхания, из
меренную при стандартной температуре, чаще всего при 20 или 
25 °С, в темноте (табл. 5).

Таблица 5. Темновое дыхание зрелых листьев летом 
(по данным различных авторов)

при 20 °С

Выделение С0.2,
Группа растений мг на 1 г  сухого  

веса в 1 ч

Травянистые культурны е растения 3— 8
Травянистые дикорастущ ие растения

5— 8Светолюбивые травы
Теневыносливые травы 2 - 5

Летнезелеиые лиственные деревья
Световые л и с т ь я 3— 4
Теневые листья 1— 2

Вечнозеленые лиственные деревья
« 0 ,7Световые листья

Теневые листья « 0 ,3
Вечнозеленые хвойные деревья

Световая хвоя « 1
Теневая хвоя '« 0 , 2

Вересковые кустарнички
Летнезеленые 2— 3
Вечнозеленые 0 ,5 — 1,5

Травянистые, особенно быстрорастущие, виды дышат при оди
наковых условиях вдвое интенсивнее, чем листва летнезеленых 
деревьев, а эта последняя — в среднем в 5 раз интенсивнее, чем 
вечнозеленые ассимилирующие органы. В пределах одной группы 
у светолюбивых растений уровень дыхания заметно выше, чем 
у теневыносливых. М ежду разными видами растений встречаются 
специфические различия в активности дыхания порядка 1 : 10— 
1 :20. У  одного и того же растения цветки и незрелые плоды ды
шат более интенсивно, чем листья, а корни более интенсивно, чем 
стебли. В ветвях и стволах деревьев к  активно дышащим тканям 
относятся прежде всего кора, камбий и самые наружные слои 
клеток древесины. Если измерить при определенной температуре 
интенсивность дыхания различных по толщине ветвей и стволов и 
отнести ее к  единице поверхности перидермы, то окажется, что по
лученные значения возрастают с увеличением толщины (рис. 31); 
в пересчете на единицу веса эта величина падает, так ка к  одре
весневшие стебли содержат много мертвых клеток, доля которых 
с увеличением толщины растет. Поэтому для органов с высоким
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и очень изменчивым содержанием опорных структур рекомендует
ся делать пересчет интенсивности дыхания на единицу количества 
белка или белкового азота.

Э кономичность фотосинтеза

Чистый выход нетто-фотосинтеза (Ф н)  будет наибольшим в 
том случае, когда высокая фотосинтетическая способность соче
тается с умеренной интенсивностью дыхания (Д ) . Это можно вы
разить при помощи экономического коэффициента

Экономический коэффициент фотосинтетической способности 
ЭКф показывает, какую  долю всего продукта фотосинтеза должны 
выделить листья для собственного дыхания при благоприятных 
условиях. Поскольку брутто-ассимиляцию нельзя непосредственно 
измерить, можно выйти из положения, взяв в качестве прибли
женной величины сумму нетто-фотосинтетической способности и 
дыхания (при соответствующей температуре). Экономический ко
эффициент фотосинтетической способности характеризует макси
мальную возможную эффективность газообмена. Листья высших 
растений способны связывать в 10— 20 раз больше СОг, чем они 
выделяют в результате одновременно идущего темнового дыхания, 
водоросли — в 5— 25 раз больше. Если, однако, учитывать фотоды
хание, то получится, что Сз-растения работают гораздо менее эко
номно— ЭКф снижается в этом случае до 3— 5; зато у '^ -расте 
ний, у которых фотодыхание даже не обнаруживается, дело об
стоит очень хорошо. Таким образом, экономичность фотосинтеза 
определяется не только продуктивностью самого фотосинтеза, но

L a rix  decidua, 20 °С

о

С увеличением их диаметра повы
шается доля мертвой древесины; по
этом у при расчете на единицу су
хого  веса интенсивность дыхания 
падает (кривая / ) ,  а при расчете на 
единицу поверхности (кривая I I )  
выделение С 0 2 увеличивается. (Т гап-

Рис. 31. Д ы хание ветвей и стволов 
лиственницы различной толщины.

q u ill in i,  S chtitz, 1970.) О 0
О 5 Ю 15 

Аиаметр стебля ,см

(10)

5*
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и экономным расходованием ассимилятов. В особенно неблаго
приятном положении оказываются игольчатые листья хвойных и 
лишайники: у тех и других значительную часть ассимилирующих 
органов составляют только дышащие, фотосинтетически непродук
тивные ткани.

Влияние стадии развития и состояния активности на дыхание 
и фотосинтетическую способность

Фотосинтетическая способность и активность дыхания — вели
чины хотя и характерные для каждого вида растений, но не по
стоянные. Газообмен одного и того же растения изменяется в про
цессе индивидуального развития и в связи с сезонными и даже 
суточными колебаниями активности.

с

Месяцы

Рис. 32. Изменение темнового дыхания листьев у  листопадных деревьев (преры
вистая линия) и у  вечнозеленых древесных растений (заш трихованны й участок) 
в зависимости от хода вегетации. (П о  данным E berhard t, 1955; P isek, W in k le r, 
1958; N e u w irt, 1959; Larcher, 1961; N eg is i, 1966; E. Schulze, 1970.)

Молодые растения дышат более интенсивно, чем старые. Осо
бенно высок уровень дыхания растущих частей: для осуществле
ния большой синтетической работы протоплазма потребляет А ТФ  
в количествах, значительно превышающих затраты при обычной 
жизнедеятельности. При помощи механизма обратной связи клет
ка способна стимулировать образование А ТФ  в процессе дыхания 
в соответствии со своими потребностями. В проростках и кончиках 
корней, при распускании листвы и в развивающихся плодах ды
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хание, обеспечивающее рост, в 3— 10 раз больше обычного дыха
ния, поддерживающего жизнедеятельность. По мере дифференци- 
ровки и созревания тканей интенсивность дыхания снова сильно 
снижается (рис. 32). Незадолго до начала процессов распада, 
связанных со старением, в листьях и особенно плодах некоторых 
растений может наступать временный «климактерический» подъем 
дыхания. Это уже признак нарушенного обмена веществ, который 
может проявляться такж е в пожелтении листвы ' и в выделении

мг С0г

IV V VI V II VIII IX
Месяцы

Рис. 33. Полуденная интенсивность нетто-фотосинтеза весенних ( / ) ,  летних ( I I )  
и осенних ( / / / )  листьев P u lm o n a ria  obscura  D um ort. (Горы ш нна, М итина, 1974.)

плодами газообразных продуктов метаболизма (например, эти
лена).

В ходе развития изменяется и фотосинтетическая способность. 
У  травянистых растений отдельные листья на побеге значительно 
различаются в зависимости от времени развертывания и степени 
дифференцировки, особенно у видов с быстрым развитием; это 
относится и к  листьям, которые закладываются в разное время 
года (рис. 33). На стадии распускания почек листья еще не спо
собны эффективно связывать С 0 2; фотосинтез, особенно у  хвойных 
деревьев, вначале настолько слаб, что дыхание превосходит его 
по интенсивности. Поэтому в фазе растяжения молодых побегов 
древесных растений измерения показывают в течение всего дня 
выделение С 0 2 на свету; эти побеги еще не могут прокормить 
сами себя и должны снабжаться углеводами из более старых 
частей растения (рис. 34 и 36). С развертыванием листьев быстро 
развивается способность к интенсивному связыванию С 0 2. Пол
ностью развитая молодая листва обладает наивысшей продуктив
ностью, но уже через несколько дней или недель фотосинтетиче-
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с кая способность ослабевает и продолжает неуклонно снижаться 
с возрастом листьев. У  органов, ассимилирующих только в тече
ние одного вегетационного периода, продуктивность падает быст
рее, а у многолетней листвы — более медленно и постепенно. 
У  вечнозеленых растений из районов с холодным зимним сезоном 
фотосинтетическая способность листьев после каждой зимы и 
каждого развертывания новой листвы снижается (рис. 34). Если 
новые листья не образуются или если удалить новый прирост, то

P ice a  g lauca Новый
побегI

1

§

о годах

О

Месяцы

Рис. 34. З ави си м о сть  ф отосинтетической  
способности  P ice a  g la u c a  о т  возраста  
хво и . Н о в а я  хв о я  л иш ь  постепенно  п р и 
обретает п о л н у ю  ф о тоси н тети че скую  
способность ; во врем я ф азы  р а с тя ж е н и я  
она м а л о п р о д укти в н а , т а к  ч то  д а ж е  на 
свету  б л а год ар я  од н овр ем е нн ом у очень 
и н те н си в н о м у  д ы ха н и ю  она вы деляет 
С 0 2 (за ш тр и хо в а н н а я  об л асть  —  вы д е
ление С 0 2) .  В  д ал ьнейш ем  ф о тоси н тети 
ческая  способность  х в о и  сн и ж а е тся  
после к а ж д о й  п е р е ж и то й  зим ы . (C la rk ,  
1961.)
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Р ис. 35. С н и ж е н и е  ф отосинтетиче
с ко й  спо собно сти  и а кти в н о сти  
Р у Д Ф -ка р б о кс и л а з ы  с увел и чен и 
ем возраста  л истьев у  е ж и  сб о р 
ной. (T re h a rn e , E a g le s , 1970.)
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это не только увеличивает продолжительность жизни более ста
рых листьев, но и тормозит «старение» фотосинтеза.

Зависимость фотосинтетической способности от стадии разви
тия определяется несколькими причинами. У  очень молодых ли
стьев еще не закончился рост поверхности, поэтому они не могут 
поглощать достаточного количества света; кроме того, они в боль
шинстве случаев еще бедны хлорофиллом и очень интенсивно ды
шат. Но главное то, что процессы развития связаны с изменени
ем активности ферментов (рис. 35), которая контролируется фи
тогормонами. Этим можно объяснить, почему у  некоторых расте
ний, например у Calluna, C itrus  и различных видов разнотравья, 
максимум продуктивности фотосинтеза перемещается на генера
тивный период жизненного цикла (фазу цветения, образования 
плодов). Наконец, незадолго до отмирания или листопада фото
синтетическая способность падает до нуля еще и потому, что 
происходит разрушение хлорофилла или (как, например, у  зла
ков) устьичный аппарат впадает в оцепенение.

Инсбрук,600м

Фотосинтетическая
способностьз  0.8

I  О/
Аыхание

Месяцы

Р ис. 36. Ф ото си н те ти ч е ска я  способность  и а кти в н о с ть  д ы ха н и я  о хво е н н ы х  вер
х у ш е к  ветвей взросл ой  ели [P ic e a  a b ie s ). Д ы х а н и е  представлено  з а ш т р и х о в а н 
н ой  об ластью . В е тки  срезали на о ткр ы то м  во зд ухе  и  исследовали в л аб ора тор ии  
при  ста н д а р ти зи р о в а н н ы х  усл о в и я х  (ф отосинтез при  12 °С  и  10 к л к ,  тем новое 
д ы ха н и е  пр и  20 °С ). К а к  т о л ь ко  м и ним ал ьны е тем п ера туры  в о зд уха  н а чин а ю т 
р е гул я р н о  о п у с ка ть с я  н и ж е  О Т ,  п р оявл я ется  и х  последействие —  ум еньш ение 
ф отосинтетической  способности ; если и м а кси м ум  тем п ера туры  остается н и ж е  
т о ч ки  зам е рза н ия , то  н етто -ф отосинтез по л но стью  пр е кр а щ а е тся . В о  врем я р а с 
п у с ка н и я  п о ч е к  (стр е л ка ) п р о и схо д и т  временное сн иж е ни е  н етто -ф отосинтетиче
с ко й  способности  и з-за  по вы ш е н но го  д ы ха н и я  р а с ту щ и х  в е р х у ш е к  побегов. 
(P is e k , W in k le r ,  1958.)
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Фотосинтетическая способность и интенсивность дыхания изме
няются такж е при смене периодов вегетации и покоя. Во время 
зимнего покоя  ассимиляционная способность может снижаться в 
течение нескольких недель до нуля, причем одновременно осла
бевает и дыхание, что говорит о торможении всего обмена ве
ществ (рис. 36). В районах с мягкой зимой дело не доходит до 
полного прекращения фотосинтеза, но все же продуктивность его 
заметно падает (см. рис. 49).

В Л И Я Н И Е  В Н Е Ш Н И Х  Ф А КТО Р О В  Н А  С 0 2-Г А 3 0 0 Б М Е Н

На С 0 2-газообмен влияет целый ряд внешних факторов. Бу
дучи фотохимическим процессом, фотосинтез непосредственно за
висит от условий освещения. Темновые реакции фотосинтеза и ды 
хание—  биохимические процессы, и их в первую очередь лимити
руют температура и количество С 0 2. Определенный фактор может 
оказывать на тот или иной процесс разностороннее влияние. Н а 
пример, свет служит прежде всего источником энергии для фото
химических реакций, но, кроме того, он косвенно воздействует на 
интенсивность фотосинтеза и С 0 2-газообмен — путем регуляции 
ширины устьичных щелей (доступа С 0 2), через тепловой режим 
и через фотодыханйе.

В л и я н и е  с в е т а  н а  н е т т о -ф о т о с и н т е з

Световая кривая

Если подвергать листья или суспензии водорослей все более 
сильному освещению, то поглощение С 0 2 возрастает сначала про
порционально, а затем более медленно до некоторой максималь
ной величины. Отношение между поглощением света и нетто-фо- 
тосинтезом соответствует кривой насыщения. Световая кривая на
чинается при слабом освещении с выделения С 0 2: при дыхании 
освобождается больше С 0 2, чем связывается в процессе фотосин
теза (рис. 37). Затем кривая проходит через точку компенсации. 
При такой «компенсационной» интенсивности освещения / „  для 
фотосинтеза используется ровно столько С 0 2, сколько высвобож
дается при дыхании. Поэтому интенсивно дышащие растения н уж 
даются в большем количестве света для компенсации, чем расте
ния с низким уровнем дыхания. После перехода через точку ком
пенсации поглощение С 0 2 быстро возрастает. В нижней части это
го подъема наблюдается строгая пропорциональность между ко 
личеством света и продуктивностью фотосинтеза. В этой области 
весь процесс определяется скоростью световых реакций — чем 
больше квантовый выход Ф , тем круче поднимается световая кр и 
вая. При очень высоких интенсивностях света продуктивность фо



Углеродный обмен растений 73

тосинтеза увеличивается лишь незначительно или совсем не из
меняется; реакция достигает светового насыщения ( I s)  и скорость 
поглощения С 0 2 лимитируют уж е  не фотохимические, а фермента
тивные процессы и приток С 0 2.

При сравнении световых кривых разных растений (рис. 38) 
прежде всего выделяются виды с фиксацией С 0 2 по пути дикар-

1 3 10 30

М б

5 4

Р ис . 37. З а ви си м о сть  С 0 2-газооб м е- ^  2 
на световы х ( / )  и тен евы х ( / / )  = 
листьев  б у ка  о т  освещ енности . И зм е - ^  у 
ре ни я  провод и л ись  при  30 °С . О бласть  
сл а б о го  света (у ч а с т о к , обведенны й § 
р а м ко й  на верхнем  р и с у н ке ) и зо б р а - => 2 
ж е н а  на н и ж н е м  р и с у н ке  с р а с тя н у - |  
то й  абсциссой . Л и с ть я , пр испособ - ^ ,2  
ленны е к  теневы м  усл о ви ям , д ы ш а т  I  
слабее, чем световы е л истья , они  д о - ^  
с т и га ю т  т о ч ки  световой  ком пе н са ц и и  с  у  
( / • к )  п р и  меньш ей освещ енности  и к  
т о м у , ж е  л учш е  и с п о л ь зу ю т  слабы й 
свет, н о  у  н и х  р а н ь ш е  н а ступае т  све . о 
товое насы щ ение ( / s ) .  (R e tte r , 1965.)

 ;____    lW ///M
о 0,3 21
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боковых кислот. У  С4-растений, таких, ка к  просо и кукуруза, пол
ное световое насыщение не достигается даже при самой высокой 
интенсивности света; при средней освещенности они тоже функ
ционируют продуктивнее, чем С3-растения. Очевидно, Ф ЕП -кар- 
боксилаза всегда, в том числе и при сильном освещении, способна 
«идти в ногу» со световыми реакциями. Ц икл Кальвина у  Сз-рас
тений работает далеко не так совершенно, поэтому световая кри 
вая раньше делает -изгиб, приближаясь к  уровню насыщения. 
Есть даже такие растения, фотосинтез которых при излишней 
освещенности снижается и для которых имеется, таким образом, 
оптимум освещения. Сюда относятся главным образом споровые 
растения, а такж е сеянцы деревьев и травянистые растения в сом
кнутых лесах.

Положение кардинальных областей / к и 1Б согласуется с усло
виями освещения в естественном местообитании и характерно для 
определенных растений (табл. 6, рис. 37). Листья, выросшие в те
ни, дышат менее интенсивно, чем световые листья; поэтому и
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Рис. 38. Влияние света на нетто-фотосинтез различных растений при оптималь
ной температуре и естественном содержании С 0 2 в воздухе. (S ta lfe rt 1937; 
B ohn ing , Burnside, 1956; Gessner, 1959; Retter, 1965; S toy, 1965; Hesketh, B aker, 
1967; L u d lo w , W ilson , 1971; использованы та кж е  данные многих д р уги х  авторов.)

компенсация у них наступает при значительно меньшем освеще
нии. У  теневыносливых растений точка / к обычно достигается при 
0,5— 1% полного дневного света. Кроме того, теневые листья луч
ше используют слабый свет, чем световые, и насыщение наступа
ет у них очень рано — примерно при 10 кл к [около 0,1 — 
0,3 кал /(см 2*м и н )]. Светолюбивые же растения, которые при пло
хом освещении уступают теневыносливым, лучше используют вы
сокую освещенность и в этих условиях обнаруживают гораздо бо
лее высокую продуктивность фотосинтеза. Поэтому сельскохозяй
ственные растения, от которых требуется высокая урожайность, 
должны быть светолюбивыми.

Влияние света в естественных условиях

Неодинаковое влияние света на фотосинтез растений разного 
типа можно наблюдать и в естественных условиях. Если газооб
мен не ограничивают другие факторы (например, водоснабжение
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Таблица 6. Влияние света на нетто-фотосинтез отдельных листьев
при естественном содержании С 0 2 в воздухе и оптимальной температуре
(по данным многих авторов)

Группа растений

Компенсаци
онная интен
сивность- 
освещения 
( / к ), кл к

Световое 
насыщение 
( / s), к л к

Наземные растения

Травянистые цветковые растения 
Вы сокопродуктивны е растения (С 4) 1— 3 Более 80

Сельскохозяйственные культуры  (С 3) 1 - 2 30— 80

Светолюбивые травы 1— 2 50— 80
Теневыносливые травы 0 ,2 — 0 ,5 5— 10

Деревянистые растения
Летнезеленые лиственные деревья и ку с та р 
ники

Световые листья 1— 1,5 2 5 -5 0
Теневые листья 0 ,3 — 0,6 10— 15

Вечнозеленые лиственные и хвойные деревья 
Световые листья 0 ,5 — 1,5 20— 50
Теневые листья 0 ,1 — 0,3 5— 10

М хи и лиш айники

<мтО

10— 20

Водные растения
П ланктонны е водоросли (7 )  15— 20

и температура), нетто-фотосинтез возрастает с увеличением коли
чества радиации вплоть до области светового насыщения. Для 
С4-растений это означает, что в ясные дни они полностью исполь
зуют свет даже в полдень (рис. 39 и 40). У С3-растений подъем 
интенсивности фотосинтеза прекращается, когда освещенность, 
изменяясь в течение дня, выходит за пределы / 8. Прохождение 
светлых облаков мало сказывается на интенсивности фотосинтеза 
светолюбивых растений, но более сильные колебания освещенно
сти при переменной облачности оказывают заметное влияние. Ф о
тосинтез теневыносливых растений на лесной почве и теневых ли
стьев в кронах деревьев отражает игру солнечных лучей, прони
кающих через листву, лишь до тех пор, пока освещенность не пре
вышает 10 клк. Растения, находящиеся в лесной тени, используют 
этот свет достаточно полно, так ка к  под умеренно густым пологом 
крон (среднее световое довольствие в ярусе травянистых растений 
6— 16%) освещенность превышает уровень насыщения только при
мерно в течение Vio всего светлого периода суток (рис. 41).
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Рис. 39. Схематическое изображение дневного хода СОг-газообмена в зависимо
сти от интенсивности света. С^-растения (кривая I )  м о гут  использовать для 
фотосинтеза даж е наибольшие интенсивности освещения; дневной ход поглощ е
ния ими С 0 2 точно соответствует ходу интенсивности радиации. У  светолюбивых 
Сг-растений (кривая I I )  фотосинтез раньше достигает светового насыщения, по
этом у сильный свет используется ими неполностью. Теневые растения, которые 
приспособлены к  хорош ему использованию слабого света (кривая I I I ) ,  погло
щают рано утром и поздно вечером, а та кж е  при временном затенении больше 
С 0 2, чем светолюбивые растения; сильный ж е свет они не м огут использовать 
та к  хорошо.

Влияние света на фотосинтез растений в фитоценозе

Наблюдения над отдельными листьями могли бы привести к 
представлению, что свет чаще всего имеется в избытке. Однако 
это не подтверждается для целого растения и для растительного 
сообщества. Хотя отдельные листья часто располагаются так, что 
их пластинки повернуты в сторону наибольшего в среднем коли
чества света, однако они лишь редко лежат перпендикулярно к 
прямым солнечным лучам. Таким образом, на листья одного рас
тения в течение дня свет падает под разными углами, и лишь 
очень редко лист бывает освещен в максимальной степени.

В фитоценозе отдельные ярусы листьев в зависимости от рас
положения и степени перекрытия ассимиляционных поверхностей 
участвуют в общем фотосинтезе в о'чень различной мере. В траво-
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Рис. 40. Дневной ход нетто-фотосинтеза в зависимости от интенсивности осве
щения. У  ку кур узы  (растение типа С4) фотосинтез соответствует дневному ходу 
радиации. У  световых листьев бука  (кривая / )  Ф „  следует за переменным ос
вещением только примерно до 50 кл к , у  теневых листьев величина Ф в изме
няется вместе с кратковременными колебаниями освещенности (кривая / / ) .  
(Hesketh, Baker, 1967; Е. Schulze, 1970.)
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Рис. 41. Влияние света на нетто-фотосинтез сеянцев дуба в подросте. Слева: 
растения, выросшие при среднем относительном световом довольствии 16%. 
С права: более приспособленные к  тени растения, выросшие при среднем относи
тельном световом довольствии 6°/о- И з  рисунка м ож но  сделать вывод, что под 
пологом леса только 5 и соответственно 13% всех светлых часов обеспечивают 
подросту световое насыщение. В остальные часы дня интенсивность освеще
ния леж ит в пропорциональной области световой кривой ; в этой области свет 
используется полностью. (М алкина, Цельникер, Янш ина, 1970.)
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стое люцерны высотой 30 см в самом нижнем ярусе листьев утром 
освещенность переходит через точку компенсации на 2 ч позже, 
чем в поверхностном слое, и даже при сильной инсоляции фото
синтез в этом ярусе листьев составляет всего лишь 3% фотосинте
за при полном освещении. Д аж е  продуктивность яруса, находя
щегося на половинной высоте травостоя (10— 20 см над почвой), 
достигает лишь немногим больше 10% полной продуктивности. 
Сходные отношения складываются в густых кронах деревьев и в 
лесу под пологом крон. И  там световое насыщение фотосинтеза воз-

14

12

о

Рис. 42. Влияние освещения на нет
то-фотосинтез листьев овса, осве
щаемых перпендикулярно падаю щ и
ми лучами (кривая / ) ,  и растений 
овса при естественном положении 
листьев (кривая / / ) .  И з-за  косого 
падения света и взаимного затенения 
листьев растения в травостое даже 
при высокой общей освещенности не 
достигаю т светового насыщения. 
(Boysen-Jensen, 1932.)

Интенсивность освещения -

можно только в самых наружны х и самых верхних участках, а 
внутри крон нетто-фотосинтез при полуденном освещении не пре
вышает 15% возможной величины. Переход через точку компен
сации совершается только в поздние предполуденные часы, а об
ратный переход — за несколько часов до захода солнца. В фито
ценозе продуктивность фотосинтеза всех растений в совокупности 
возрастает с увеличением освещенности медленно и вплоть до вы
соких величин радиации линейно. Благодаря многократному пе
рекрыванию листвы используется свет даже максимально возмож
ной в природе интенсивности (рис. 42).

Фотосинтез планктонных водорослей в водоемах

В эвфотической зоне водоемов, заселенной фитопланктоном, 
вдоль градиентов освещенности устанавливается характерная 
градация интенсивности фотосинтеза (рис. 43). Кривая зависимо
сти фотосинтеза от глубины характеризуется световой кривой, в 
которой у водорослей имеется вместо светового насыщения опти
мум, а далее идет область перенасыщения (ср. рис. 38). Поэтому
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наибольшая интенсивность фотосинтеза при высоком стоянии 
солнца отмечается не у  самой поверхности, а несколько глубже — 
в зависимости от силы света над водой и мутности воды на глу
бине 2— 15 м (в озерах 2— 5 м, в открытом море 10— 15 м ). 
В пасмурные дни и в бедное радиацией время года торможения

Рис. 43. Интенсивность фотосинтеза 
ф итопланктона и относительная осве
щенность на различной глубине. Н а по
верхности воды (Z 0) при высоком стоя
нии солнца фотосинтез перенасыщен 
светом и поэтому немного понижен; на 
глубине нескольких сантиметров или 
дециметров освещенность становится 
оптимальной. Н а компенсационной гл у
бине (Z K) нетто-фотосинтез падает до 
нуля; освещенность составляет там всего 
лишь 1% от уровня Z 0. (T a ilin g , 1970.)

фотосинтеза светом нет и область оптимума смещается кверху 
вплоть до самой поверхности. В более глубоких слоях воды про
дуктивность фотосинтеза постепенно падает, и на каком-то уров
не фотосинтез способен только компенсировать дыхание. Компен
сация имеет место, ка к  правило, на глубине, до которой проника
ет не более 1 % света, имеющегося на поверхности (компенсаци
онная глубина).

Зависимость фотосинтеза и дыхания от температуры

Температура влияет на процессы обмена веществ, изменяя ско
рость химических реакций и активность различных ферментов. 
Влияние температуры на скорость реакции в общем подчиняется 
правилу Вант-Гоффа: с повышением температуры скорость реак
ции k  экспоненциально возрастает.

Ускорение реакции при повышении температуры на 10 °С вы
ражают посредством температурного коэффициента Q i0:

|п < г - о = г г ^ г ,п т г  (1,)

Относительная
освещенность 1о=100%

ФАР

Фн опт.

Z* [1+ 1К= 0 ,0 Н П Компенсационная
" 1  Р Л Н / Ш М Л

о 50 100%
Относительный нетто-фотосинтез
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В этом уравнении Т2— Г] означает температурный интервал, а 
k2 и k[ — соответствующие скорости реакции. В небольшом диапа
зоне температур коэффициент Qm остается довольно постоянным 
и составляет для большинства ферментативных реакций 1,4— 2,0, 
а для физических процессов 1,03— 1,3. Если нужно охватить влия
ние температур в более широком диапазоне, то следует учиты
вать, что Qm для метаболических процессов при низких темпера
турах больше, потому что в этих условиях, ка к  правило, лими
тирующими факторами служат ферментативные реакции, при 
высоких же температурах Qm уменьшается, та к ' ка к  лимитирую
щее действие оказывают теперь физические процессы, например 
скорость диффузии.

Влияние температуры на усвоение углерода

Действие температуры на фотосинтез связано с ее влиянием 
на темновые реакции и на вторичные процессы, тогда ка к  фото
химический процесс почти не зависит от температуры. Поглоще
ние и восстановление двуокиси углерода с повышением темпера
туры ускоряются, пока не будет достигнут некоторый оптималь
ный уровень, который сохраняется в довольно широком диапазо
не температур. Только при большой жаре, когда начинается 
инактивация ферментов, а такж е нарушается согласованность раз
личных реакций, фотосинтез быстро прекращается.

Влияние температуры на дыхание

С повышением температуры темновое дыхание экспоненциаль
но возрастает. Ниже 5 °С энергия активации для различных об
менных .реакций, участвующих в дыхании, велика, поэтому высок 
и. коэффициент Qm. У  тропических растений Q 10 при температуре 
ниже 10 °С скачкообразно увеличивается до 3 и более. Выше 25— 
30 °С температурный коэффициент дыхания снижается у большин
ства растений до 1,5 и меньше. Наконец, при очень высоких тем
пературах биохимические процессы протекают так быстро, что 
снабжение субстратом и метаболитами не может поспевать за об
меном веществ, и интенсивность дыхания быстро падает (рис. 44).

Температурные границы
и температурный оптимум нетто-фотосинтеза

Зависимость нетто-газообмена от температуры определяется 
разностью между скоростями фотосинтетического усвоения С 0 2 
и процессов дыхания при той же температуре (рис. 45). Кроме 
того, здесь сказывается влияние температуры на ширину устьич- 
ных щелей (см. стр. 60). В определенной области температур
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повышение температуры усиливает нетто-фотосинтез, а в другой 
области — тормозит этот процесс. Эти области определяются тре
мя кардинальными точками: нижней границей (температурным 
минимумом) нетто-фотосинтеза, температурным оптимумом и 
верхней границей (температурным ' максимумом) нетто-фотосин
теза.

Оптимальная область температур. Оптимумом можно считать 
область температур, при которых нетто-фотосинтез достигает бо-
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Рис. 44. Зависимость темнового дыхания листьев P odophy llum  pe lta tum  от дли
тельности воздействия различных температур. (Семихатова, 1974.)

лее 90% своей максимальной величины. Температурный оптимум 
нетто-фотосинтеза уже, чем оптимальный интервал температур для 
активности важных фотосинтетических ферментов; в то время ка к  
брутто-фотосинтез еще близок « максимуму, дыхание усиливается 
и снижает чистую продуктивность.

У  С4-растений оптимум продуктивности лежит при температу
рах выше 30 °С, в отдельных случаях даже при 50 °С, т. е. очень 
высоко (рис. 46, табл. 7). Таким образом, С4-путь ассимиляции 
углерода служит генотипической предпосылкой для заселения 
крайне ж арких местообитаний. У  С3-растений оптимум (так же 
ка к  и другие кардинальные точки) зависит не столько от вида, 
сколько от теплового режима в естественном местообитании в пе
риод активной жизнедеятельности. Растения, произрастающие в 
тени, на которые лишь изредка попадают прямые лучи и которые 
меньше нагреваются, чем растения солнечных мест, имеют опти-

6 — 2396
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Брцтто-фотосинтеэ 
при оптимальном 
содержании СОг

\  О  
\ \ >

Е
I Брутто-фотосинтез 

при естественном 
содержании С0г

-10 30 50 60О 10 20 40
Температура,°С -

Рис. 45. Схема зависимости фотосинтеза и дыхания от температуры. Брутто- 
фотосинтез возрастает благодаря температурной активации участвую щ их в этом 
процессе ферментов до тех пор, пока  недостаточное поступление СО г и торм о
зящие эффекты (например, несогласованное действие ферментов) не приведут 
к  замедлению фотосинтеза. Д ы хание экспоненциально возрастает в более ш и
роком диапазоне температур и быстро прекращается при высоких температурах, 
которые повреждаю т та кж е  и протоплазму (см. рис. 174). Разность м ежду 
брутто-фотосинтезом и дыханием определяет уровень нетто-фотосинтеза (заш три
хованная область) и положение его температурного минимума ( Г МИн), темпе
ратурного оптимума (Гопт) и  температурного максимума ( Г Макс).

мум между 10 и 20 °С; это относится такж е  к  раноцветущим и 
высокогорным формам, растущим в такое время года или в та
ких местах, для которых характерны низкие средние температу
ры воздуха. Напротив, травянистые растения солнечных мест, а 
такж е деревья более теплых стран достигают наивысшей продук
тивности фотосинтеза между 20 и 30 °С.

У  C A M -растений, прежде всего у кактусов, температура во 
время светового периода не имеет, по-видимому, особого значения 
для интенсивности фотосинтеза. Напротив, темновая фиксация 
СО2 обнаруживает температурную зависимость, которая отчетли
во согласуется с более низкими ночными температурами: опти
мальная область для темновой фиксации С 0 2 лежит между 5 и 
15 °С, а выше 25 °С этот процесс прекращается. Нет ничего удиви
тельного и в том, что лишайники, которые ка к  в высокогорных, 
так и в полярных областях занимают крайние форпосты расти
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тельной жизни, приспособлены к  холодному климату. Однако оп
тимум при низких температурах свойствен такж е листсватым и 
накипным лишайникам из более теплых стран и даже ж арких пу
стынь. У  них это приспособление тоже имеет экологический смысл, 
так ка к  лишайники способны эффективно ассимилировать только 
при хорошем водоснабжении, т. е. после увлажнения дождем, ро
сой или туманом и при высокой влажности воздуха. Эти условия 
встречаются обычно только при прохладной погоде или рано 
утром.

100

Тр о п и че ски е  
С4-зл а ки

40- 2 0  -10

Рис. 46. Зависимость от температуры и положение кардинальны х точек нетто- 
фотосинтеза у  растений различного типа при световом насыщении. (Л и ш а й н и 
к и — по Lange, 1965; K a llio , H einonen, 1971; С3-растения —  по данным различ
ны х авторов, из La rche r, 1969а; С4-злаки —  по L u d lo w , W ilso n , 1971.)

Нижняя температурная граница нетто-фотосинтеза. Тропиче
ские растения начинают продуктивно ассимилировать, только при 
+  5 или + 7  °С, растения же умеренной зоны и холодных областей 
фиксируют С 0 2 и при температурах ниже О °С. У  высших расте
ний поглощение С 0 2 прекращается, ка к  только ассимилирующие 
органы начинают замерзать, что наступает во время вегетацион
ного периода у большинства листостебельных растений при — 1 
или — 2 °С, а у некоторых видов, прежде всего у весенних геофи- 
тов и высокогорных растений, только при температурах от — 5 до 
— 7 °С; при таких температурах замерзают такж е вечнозеленые 
листья зимой. Иначе ведут себя многие лишайники: они могут
поглощать С 0 2 и тогда, когда их талломы частично замерзают; 
у  некоторых видов была продемонстрирована ассимиляция С 0 2 
при температурах до — 25 °С.

Верхняя температурная граница нетто-фотосинтеза. При пере
греве продуктивность фотосинтеза резко падает, одновременно в 
результате повышенного дыхания высвобождаются большие коли-

6*
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Таблица 7. Влияние температуры на нетто-фотосинтез 
в течение вегетационного периода при естественном содержании С 0 2 
в воздухе и световом насыщении (по данным м ногих авторов)

Группа растений

Н и ж н я я  тем 
пературная  
граница 
поглощения  
СОг (темпе
ратурный 
минимум
ф н). °с

Тем ператур
ный оптимум
Ф „. °с

Верхняя тем
пературная  
граница по
глощения СО» 
(температур
ный максимум
Фн). °с

Травянистые цветковые растения 
Тропические вы сокопродуктивны е рас
тения и С 4-растения ж а р ки х  местооби
таний

О т 5 до 7 3 5 - 4 5  (50) 50— 60

Сельскохозяйственные культуры  (Сз) От — 2 до 0 
и выше

20— 30 (40) 40— 50

Светолюбивые растения О т — 2 до 0 20— 30 40— 50 (60)

Теневыносливые растения О т — 2 до 0 10— 20 О коло 40

Пустынны е растения От — 5 д о + 5 (10 ) 2 0 -3 0  
(40 ) .

45— 50

C A M -растения (ночная фиксация С 0 2) < 0 5— 15 25— 30

Раноцветущие и высокогорные расте
ния

О т - 7  д о — 2 10— 20 л 30— 40

Древесные растения
Вечнозеленые лиственные деревья тро 
пиков и субтропиков

О т 0 до 5 25— 30 45— 50

Ж естколистные деревья и кустарники 
засуш ливых областей

От — 5 до — 1 1 5 -3 5 42— 55

Летнезеленые лиственные деревья 
умеренной зоны

О т — 3 до — 1 15— 25 40— 45

Вечнозеленые хвойные деревья От — 5 до — 3 10— 25 35— 42

Кустарн ички  пустошей и .тун д р ы О коло — 3 1 5 -2 5 4 0 -4 5

Л иш айники  холодных областей О т — 15 (и 
даже — 25) 

до — 10

5— 15 20— 30

чества С 0 2. У  верхней границы нетто-фотосинтеза образующаяся 
при дыхании углекислота еще реассимилируется, однако при 
дальнейшем повышении температуры происходит уже выделение 
СОг. Поэтому температурный максимум нетто-фотосинтеза можно 
рассматривать ка к  тепловую точку компенсации, которая дости
гается тем раньше, чем чувствительнее к  теплу фотосинтез и чем 
круче подъем дыхания. Слабо дышащие и высокопродуктивные 
растения имеют преимущество; у некоторых тропических злаков
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и маревых из чрезвычайно ж арких местообитаний были найдены 
тепловые точки компенсации 58 и 60 °С, что совсем близко к  пре
делу переносимости. Верхняя температурная граница нетто-фото
синтеза подвержена сезонным и адаптивным изменениям (вызы
ваемым жарой и засухой).

Последействие мороза и жары

Во время воздействия экстремальных температур газообмен- 
полностью прекращается. Если потом опять наступают благопри
ятные условия, то растения оправляются сразу только в редчай
ших случаях. После мороза тотчас ж е начинают ассимилировать 
некоторые (но далеко не все) лишайники. Высшие растения к  это
му не способны (рис. 47). У  них после холодового шока происхо
дит временное резкое повышение дыхания. Только через несколь
ко часов дыхание вновь нормализуется. Фотосинтез возобновляет
ся после оттаивания медленно, так что вначале повышенное ды
хание преобладает и происходит выделение С 0 2. Лиш ь по про
шествии нескольких (иногда многих) часов С 0 2 начинает погло-

Vlfoies alba
8

X ,
-15♦  20 '

3 6 9
Часы суток

Рис. 47. Нетто-фотосинтез и темновое дыхание после воздействия мороза. 
Нетто-фотосинтез лиш айника C e tra ria  n iv a lis  полностью восстанавливается после- 
холодового ш ока, если вы держать растение 1 ч при 20 °С. У  пихты  после отта
ивания фотосинтез та к  сильно заторможен, что на свету (10 кл к )  несколько ча
сов выделяется С 0 2 (заш трихованная область). Д а ж е  после этого восстанов
ление идет очень медленно и не всегда бывает полным. Темновое дыхание 
пихты  (прерывистая кривая) после холодового ш ока в течение нескольких часов 
бывает лихорадочно повышенным; для его нормализации м ож ет потребоваться 
от одного до нескольких дней. (Lange , 1962; K a llio , H einonen, 1971; Pisek, 
Kem n itze r, 1968; Bauer, H u te r, Larcher, 1969a; H u te r, неопубликованные данные.)
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щаться. Угнетение поглощения С 0 2 бывает тем более сильным и 
продолжительным, чем сильнее был мороз и чем дольше он воздей
ствовал. Многократное замерзание действует та кж е , ка к  большие 
холода. Для дневного нетто-фотосинтеза после морозных ночей ха
рактерно то, что поглощение С 0 2 возрастает тем медленнее и 
максимальная величина его тем ниже, чем холоднее была ночь 
(рис. 48). Серия ночных морозов все более сокращает используе-

Рис. 48. Влияние ночного 
мороза на ход и продуктив
ность нетто-фотосинтеза 
веток сосны на следующий 
день. I — 3 /IV , без замороз
ков ; I I — 16/111, ночные 
заморозки — 6,5 °С; I I I  —  
14/1I I ,  ночные заморозки 
— 10,5 °С. (P o ls te r, Fuchs, 
1963.)

6 9 12 IS 18
Часы суток

мое для поглощения С 0 2 дневное время и значительно снижает 
продуктивность растений.

Ж ара  также не только парализует газообмен во время своего 
воздействия, но и вызывает нарушение его в последующий пери
од, так что первоначальная продуктивность восстанавливается 
только через несколько дней. Особенно чувствителен к  перегреву 
фотосинтетический аппарат морских водорослей, приспособленных 
к глубинным водам с ровной прохладной температурой, а также 
некоторых лишайников в набухшем состоянии. У  высших расте
ний можно ожидать, что фотосинтез будет нарушен в течение не
скольких часов или даже дней, если температура превышала теп
ловую точку компенсации нетто-фотосинтеза.

Температурные адаптации

Фотосинтез и дыхание путем соответствующей регуляции при
спосабливаются к  существующему в-данное время тепловому ре- 
.жиму.

1,0

1 0,4

0
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Рис. 49. Влияние температуры на нетто-фотосинтетическую способность масли
ны в течение года. А  —  ветки данного года после окончания распускания почек; 
Б  — ветки в конце засуш ливого периода в сентябре; В — в период осенних 
дож дей; Г  —  зимой перед наступлением первых морозов; Д  —  зимой в период 
ночны х заморозков; Е — прошлогодние ветки весной. (Larcher, 1969 b.)

Рис. 50. Влияние температуры выращивания на 
интенсивность дыхания сеянцев сосны. Если 
перенести сеянцы, выращенные при дневной 
температуре 33°С  и ночной температуре 28 °С, 
в холодное помещение (дневная температура 
15°, ночная 10 °С ), то  уж е  через неделю д ы 
хание повышается в два раза (кривая I  —  
после Холодовой адаптации, I I — до адаптации). 
Кроме того, температурная кривая дыхания 
становится более крутой . П оэтом у расте
ния ды ш ат теперь при 21 °С с такой ж е ин
тенсивностью, к а к  раньше при 30 °С. Если 
затем перенести сеянцы обратно в теплое по
мещение, то  дыхание постепенно снизится до 
первоначального уровня (на рисунке не п о ка 
зано). (Rook, 1969.)
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Рис. 51. Влияние приспособления к  местообитанию на зависимость от темпера
туры нетто-фотосинтеза (кривые с оптимумом ) и дыхания (экспоненциальные 
кривые) A rte m is ia  tr id e n ta ta  и  Picea abies. Экземпляры A rte m is ia , выросшие в 
пустыне, были взяты с высоты 1400 м над уровнем моря (средний максимум 
температуры в местообитании во время измерения 38,9 °С, средний минимум 
11,7 °С ); горные экземпляры были взяты на высоте 3090 м (средний максимум 
19,5 °С, средний минимум — 2,4 °С ). Горные экземпляры Picea  взяты с высоты 
1840 м (средний максимум в июле 13,1 °С, средний минимум 6,2 °С ), выросшие 
в долине— с 600 м (средний максимум 24 ,0 °С, средний минимум 13,0°С ). 
У  растений, приспособленных к  более холодному клим ату  (прерывистые линии), 
температурный оптимум нетто-фотосинтеза сдвинут в сторону более низких 
температур и подъем кривой дыхания более крут. (P isek, W in k le r, 1959; M oo 
ney, W est, 1964).

В холодное время года у вечнозеленых древесных растений в 
районах с морским климатом и мягкими зимами температурный 
оптимум и верхняя (а иногда и нижняя) граница нетто-фотосин
теза сдвигаются в сторону более низких температур (рис. 49). 
Одновременно дыхание перестраивается так, чтобы обеспечить 
большую продуктивность при низкой температуре. Это может быть 
достигнуто путем изменения концентраций ферментов, а такж е  пу
тем замены имеющихся ферментов изоферментами, которые при 
том же действии обнаруживают другую  зависимость от темпера
туры. Таким образом достигается гомеостаз, благодаря которому 
даже после понижения температуры на 10°С дыхание способно 
поставлять почти столько же АТФ , ка к  и прежде. Такой гомеостаз
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широко распространен у пойкилотермных организмов, в том числе 
у животных. У  растений компенсаторная температурная адапта
ция дыхания может быть обнаружена уже через несколько дней. 
Рис. 50 наглядно поясняет этот процесс.

Подобным же образом происходит приспособление фотосинте
за и дыхания к  среднему температурному климату в местообита
нии растения. На рис. 51 представлены соответствующие приме
ры. Температурный оптимум нетто-фотосинтеза у растений про
хладных горных местностей лежит заметно ниже, чем у  растений 
более теплых долин, а дыхание растений, адаптированных к теплу, 
возрастает с повышением температуры менее круто, чем у горных 
растений. Аналогичная температурная регуляция дыхания обна
руживается при сравнении растений из разных климатических 
зон. Арктические растения дышат при 20 °С почти вдвое интенсив
нее, чем сопоставимые растения умеренной зоны, а тропические 
растения — в два раза слабее. У  тропических форм тепло ускоря
ет энергетический обмен в меньшей степени, чем у растений, адап
тированных к  холодному климату.

С 0 2-г а з о о б м е н  и в о д о с н а б ж е н и е

Вода, так же ка к  и двуокись углерода, используется в качест
ве исходного материала при фотосинтезе, однако роль лимити
рующего фактора играет не это минимальное количество водыг 
а та вода, которая нужна для поддержания высокой степени на
бухания протоплазмы. От состояния протоплазмы решающим об
разом зависят процессы клеточного метаболизма. Уменьшение 
степени набухания оказывает прямое тормозящее действие на фо
тосинтез—  ка к на перенос электронов в первичных реакциях 
(рис. 52), та к и на протекание вторичных реакций и активность 
соответствующих ферментов (рис. 53). Кроме того, потеря турго
ра приводит к  закрытию устьиц и прекращению притока С 0 2. 
Интенсивность дыхания при недостатке воды тоже заметно пони
жается (рис. 52).

С02-газодбмен и степень набухания у таллофитов

У таллофитов степень набухания протоплазмы изменяется вме
сте с влажностью окружающ ей среды (см. стр. 209). Эти низшие 
растения при увлажнении быстро всасывают воду до полного на
сыщения, но столь же быстро теряют ее путем испарения; таким 
образом, содержание воды у них колеблется вместе с погодными 
условиями, находясь в равновесии с содержанием водяного пара 
в воздухе. По мере обезвоживания клеток фотосинтетическая де
ятельность постепенно затухает, дыхание такж е снижается.
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Рис. 52. Нарушение процессов фотосинтеза и дыхания при водном дефиците. 
Интенсивность фотосинтетических процессов в подсуш енных в разной степени 
листьях подсолнечника выражена в процентах от активности листьев, хорошо 
обеспеченных водой. Показатели у  контрольны х листьев (со 100%-ной а кти в 
ностью ): нетто-фотосинтез листьев 31— 34 м г С 0 2 на 1 дм 2 за 1 ч; брутто-ф ото
синтез хлоропластов 30—53 мкмоль 0 2/м г  хлорофилла за 1 ч; перенос электро
нов через фотосистему I и фотосистему I I  306— 1360 мкмоль е_ /м г  хлорофилла 
за 1 ч; нециклическое фотофосфорилирование 560— 1100 мкмоль е- /м г хлоро
филла за 1 ч. Интенсивность дыхания определялась на целых листьях и вы 
ражена в м г СОг на 1 дм 2 за 1 ч. Световое дыхание определяли, измеряя вы 
деление С 0 2 в воздухе, лишенном С 0 2. (B oyer, Bowen, 1970; Boyer, 1971; Keck, 
Boyer, 1974.)

Phaseolus vulgaris
500

1 200

TOO

0 - 3 -6 9
Водный потеициал,6ар

Рис. 53. И нактивация Р уД Ф -карбоксилазы  в листьях медленно подсыхающ их 
растений фасоли. (O ’Toole et al., 1976.)
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Рис. 54. Суточные изменения СОг-газообмена и содержания воды у  пусты нного 
лиш айника R am alina  m acifo rm is . Благодаря ночному выпадению росы лиш айник 
снабжается влагой, в предполуденные часы он опять быстро высыхает (см. 
та кж е  рис. 118). Д войной  ш триховкой обозначено поглощение СОг, черным — 
выделение СОг. Косой ш триховкой указано ночное время. О В В  — относительная 
влажность воздуха. (Lange, Schulze, Koch, 1970.)

Важное экологическое значение имеет точка компенсации при 
изменении влажности. Нижняя граница влажности воздуха для 
нетто-фотосинтеза лежит у наземных водорослей в области с от
носительной влажностью воздуха от 70 до 90%, у лишайников — 
от 80 до 96%, а у тех мхов, которые способны поглощать влагу 
из воздуха, —  чаще всего при влажности выше 90%.

Фотосинтетический аппарат таллофитов хорошо приспособлен 
к  частым и сильным колебаниям содержания воды в клетках. Со
вершенно сухие слоевища возобновляют фотосинтез уже через не
сколько минут после увлажнения даже в том случае, если они 
долго находились в высохшем состоянии. Для лишайников сухих 
местообитаний эта способность имеет жизненно важное значение. 
Она позволяет пустынным лишайникам использовать короткий 
промежуток времени, который у них остается между ночным на
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буханием и вновь наступающим обезвоживанием в утренние часы. 
Это видно из рис. 54, где показан суточный ход СОг-газообмена 
у пустынного лишайника в естественных условиях. В течение всей 
ночи слоевища всасывают влагу из воздуха, в ранние утренние 
часы используется такж е роса. После восхода солнца лишайнику 
остается всего лишь около 3 ч для усвоения углерода, после чего 
он вновь впадает до следующей ночи в состояние анабиоза, вы
званного высыханием.

Газообмен и водный дефицит у листостебельных растений

У листостебельных растений водный дефицит действует прежде 
всего на устьица, сужение которых ограничивает СОг-газообмен. 
При более сильном обезвоживании ухудшается состояние набуха
ния протоплазмы, а в результате и продуктивность фотосинтеза. 
К а к  правило, высокий уровень поглощения С 0 2 поддерживается 
только при хорошем водоснабжении; уже при небольшом дефици
те воды оно начинает снижаться, а при дальнейшей потере влаги 
в конце концов полностью прекращается. На кривой газообмена 
при возрастающем подсыхании имеются, таким образом, два ха
рактерных изгиба — при переходе от полной продуктивности к 
области ее ограничения и при достижении нулевой точки газооб
мена (рис. 55).

Первый изгиб соответствует такому состоянию водного обме
на, когда устьичные щели начинают суживаться и устьичное со
противление диффузии становится больше диффузионного сопро-

Е 25

ДО
Аефицит насыщения водой,%

Рис. 55. С нижение нетто-фотосинтеза при возрастающем недостатке воды. В к а 
честве меры недостатка воды приведен дефицит насыщения листьев водой (см. 
стр. 242). /  —  F a g u s  s y lv a t ic a ,  теневые листья; I I — то же, световые листья; 
I I I  —  S o rg h u m  v u lg a re ; I V — O le a  e u ropa ea ; V  —  S t ip a  c a p il la ta ;  V I — G ossy- 
p iu m  he rbaceum . (P isek, W in k le r, 1956; Larcher, 1963a; E l S harkaw y, Hesketh, 
1964; C loser, 1967.)
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тивления внутри листа (см. такж е рис. 29). Восполнение водного 
дефицита после перехода через первый изгиб приводит к  быстрой 
нормализации.

Второй изгиб обусловлен сильным сужением или даже полным 
закрытием устьиц, а такж е прямым действием водного дефицита 
на протоплазму. Сколько-нибудь заметное поглощение С 0 2 ста
новится невозможным, хотя высвобождаемая при дыхании угле
кислота может вновь связываться. Если наступило такое состоя
ние, то после подачи воды фотосинтез возобновляется не сразу, 
а очень медленно. После сильной засухи первоначальный уро
вень продуктивности иногда вообще уже не восстанавливается 
(рис. 56).

Чувствительность СОг-газообмена к  недостатку воды (т. е. по
ложение упомянутых выше точек изгиба кривой) у разных расте
ний весьма различна, но в то ж е время может сильно изменяться 
в результате адаптации. На рис. 55 приведены соответствующие 
кривые для ряда видов —  представителей различных эколого-фи- 
зиологических конституционных типов.

Теневые растения и деревья очень остро реагируют уже на не
большие потери воды (сосущие силы по абсолютной величине 
меньше 15— 18 бар). Растения же солнечных местообитаний и 
травянистые культурные растения способны выдерживать в зави
симости от вида и условий произрастания больший водный дефи
цит (сосущие силы до 20— 40 бар); С^растения не отличаются 
существенным образом от С3-растений. К а к  и следовало ожидать, 
особенно высокие предельные величины оказываются у растений

Рис. 56. Влияние высыхания 
почвы на нетто-фотосинтез 
однолетних сеянцев пихты 
бальзамической. П утем  оро
шения (указано стрелками) 
влажность почвы доводили 
до величины выше полевой 
влагоемкости (П В , подроб
нее см. стр. 219). Затем 
почва высыхала до уровня 
ниже устойчивого завяда- 
ния (У З , см. стр. 223). 
После кратковременного вы 
сыхания нетто-фотосинтез 
восстанавливался быстро и 
полностью, после м ного
дневной почвенной засу
хи —  только частично. 
(C la rk , 1961.)

Влажность понеы

® 30

I  20 ПВ
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Время, нед
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Рис. 57. Дневной ход нетто-фотосинтеза растений, различающ ихся по чувстви
тельности к  засухе и в разной степени страдающ их от нее, к  конц у засуш ли
вого периода в пустыне Негев. C itru llu s  co locyn th is  и D a tu ra  m etel орошались, 
их Фн слегка снижается только в наиболее ж аркие  часы дня и в послеполуден
ное время. Пустынное растение Noaea m ucronata  после очень интенсивного п о 
глощения СОг в первой половине дня резко сокращ ает фотосинтез к  полудню. 
Растения P runus arm eniaca  к  конц у  засуш ливого периода сильно страдаю т от не
достатка воды, только рано утром и поздно вечером у  них возм ожно сколько- 
нибудь значительное поглощение С 0 2. (Schulze, Lange, Koch, 1972.)

засушливых мест, прежде всего у пустынных растений; многие из 
них прекращают газообмен только при сосущих силах больше 
40 бар.

Закрытие устьиц при затрудненном водоснабжении связано в 
первую очередь с регуляцией водного баланса. Именно с этой 
точки зрения легче всего понять различные типы поведения усть- 
ичного аппарата. Это относится и к дневному ходу нетто-фотосин
теза в естественных условиях. На рис. 57 сопоставлен ряд типич
ных примеров дневного хода нетто-фотосинтеза при затрудненном 
водоснабоюении. Здесь действует принцип: чем чувствительнее
данный вид к недостатку воды и чем сильнее засуха, тем раньше 
в течение дня сокращается ассимиляционная деятельность. С ук
куленты с суточным ритмом обмена кислот при достаточной засу-
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Bryophyllum  daigremontianum
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Рис. 58. Нетто-фотосинтез (светлая ш триховка) и ночное поглощение СО г (тем
ная ш триховка) у  C A M -растения B ryo p h y llu m  da ig rem on tianum  в опыте по и зу 
чению действия засухи. В первый день растения еще были насыщены водой, на 
пятый день у  них появились ясные признаки завядания. (K luge , F ischer, 1967.)

хе держат свои устьица весь день закрытыми; при этом, однако, 
может происходить фотосинтез, так ка к  растение получает угле
кислоту благодаря распаду малата, накопленного за ночь 
(рис. 58).

Газообмен и почвенные факторы

На фотосинтез и дыхание влияют температура, водный режим 
и аэрация почвы, а такж е  содержащиеся в ней минеральные ве
щества.

Температура почвы, концентрация в ней кислорода и запол
нение почвенных пор водой действуют прежде всего на корни — 
на интенсивность их дыхания, рост и всасывающую способность. 
Однако косвенно это затрагивает все растение, что отчетливо про
является при застое воды и затоплении — условиях, которые вы
носят лишь немногие листостебельные растения.
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Влияние минерального питания на фотосинтез и дыхание в 
высшей степени многообразно. На почвах без одностороннего не
достатка каких-либо элементов снабжение минеральными веще
ствами играет меньшую роль, чем климатические факторы, и все 
же путем искусственного внесения питательных веществ почти 
всегда можно повысить продуктивность фотосинтеза. Элементы

P ic e a  a b ie s

50

Хл

-1,0

I  70 -0,5

0,2 0,4 0,6 0,8
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С о де р ж а н и е  азот а  ,%  с у х . веса

Рис. 59. Влияние обеспеченности азотом на нетто-фотосинтез ( Ф „ ) ,  дыхание по
бегов ( Д и) и дыхание корней ( Д „ )  молодых" растений ели. Фотосинтетическая 
способность пропорциональна содержанию  хлорофилла в хвое (кривая Х л ). 
(Т. K e lle r, 1971а.)

минерального питания могут влиять на интенсивность углеродно
го обмена или прямо, или косвенно, через конструктивный обмен 
веществ и рост. Прямое действие на фотосинтез и дыхание связа
но с тем, что минеральные вещества входят в состав ферментов 
и пигментов или непосредственно участвуют в процессе фотосин
теза в качестве активаторов (см. табл. 20 и 21). Например, мар
ганец служит активатором фотолиза, калий имеет отношение к 
переносу энергии через мембраны тилакоидов. Азот и магний вхо
дят в состав хлорофилла; железо, кобальт и медь содержатся в 
различных ферментах, фосфат — в нуклеотидах. Недостаток ми
неральных веществ или нарушенное соотношение между погло
щаемыми элементами может повлиять на содержание хлорофилла 
и на количество, размеры и ультраструктуру хлоропластов даже в 
том случае, если данные элементы не входят в состав молекулы 
хлорофилла, как, например, железо. При недостатке азота и ж е 
леза возникают хлорозы, приводящие к  тому, что поглощение С 0 2 
снижается более чем втрое (рис. 59). Аналогичные последствия
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возможны и при недостатке магния. Из-за низкого содержания 
хлорофилла хлоротичные растения уже не могут использовать 
сильный свет, они ведут себя ка к  теневые растения.

Кроме того, минеральное питание сказывается на газообмене, 
влияя на реакции устьиц, на анатомическое строение, размеры и 
продолжительность жизни листьев и прежде всего на количество 
листовой ткани. При недостатке азота развиваются мелкие листья 
с менее подвижным устьичным аппаратом, а избыток азота 
сильно повышает интенсивность дыхания и снижает тем самым 
нетто-продуктивность фотосинтеза.

Обмен С 0 2 и совместное действие внешних факторов

В естественных условиях факторы внешней среды действуют 
не изолированно, а совместно. Поэтому газообмен растения от
ражает трудно обозримое взаимодействие всех внутренних и 
внешних факторов. Один из них всегда оказывается в минимуме 
и в течение некоторого времени лимитирует ассимиляцию, однако 
некоторое влияние оказывают и остальные факторы. Например, 
с повышением интенсивности света оптимальная температура и 
верхняя тепловая граница нетто-фотосинтеза сдвигаются на не
сколько градусов вверх. Для растения это выгодно, так ка к  силь
ное освещение всегда связано с нагревом. Если оно в конце кон
цов приводит к  перегреву (или к  затруднению водоснабжения), 
то свет перестает быть фактором, определяющим продуктивность, 
и поглощение С 0 2 снижается. Поэтому в естественных условиях 
получаются не кривые светового насыщения, как в лабораторных 
опытах, а кривые с оптимумом (рис. 60).

В области оптимума освещенности мы имеем полную световую 
стимуляцию фотосинтеза, а отрицательные побочные явления, 
вызываемые сильным светом, еще незаметны. В природных ус
ловиях внешние факторы лишь редко и недолго бывают настолько 
благоприятными и так гармонично сочетаются друг с другом, что 
фотосинтез достигает максимальной величины. В среднем наи
высшая за день интенсивность поглощения С 0 2 составляет 70— 
80% фотосинтетической способности. Это относится ка к  к  травяни
стым растениям, так и к  деревьям.

В климатических условиях средних широт недостаток света 
при низком стоянии солнца и облачности ограничивает ассимиля
цию С 0 2 свободно стоящими растениями (табл. 8) и особенно 
растениями в густых насаждениях. Неблагоприятная температура 
в умеренной зоне редко оказывает влияние на листопадные де
ревья (чаще всего весной), тогда ка к  вечнозеленые деревья об
ластей с холодной зимой терпят значительный ущерб от холода, 
а растительность теплых стран — от жары.

7— 2396



Таблица 8. Влияние лимитирую щ их факторов на поглощение С 0 2 
в естественных условиях (среднее снижение Ф „,
% от максимально возм ожной величины)

А. Однолетние сеянцы P inus dens iflo ra  и C ryp tom eria  japon ica  в Японии (по 
N eg is i, 1966)

Ф актор

Среднегодовое 
снижение, %

Снижение в 
течение 
основного 
вегетационно
го периода 
(а п р е л ь - 
сентябрь), %

Время
наиболь
шего
действия
ограничи

P inus
Crypto
m eria Pinus

Crypto
meria

вающего
фактора

Сезонное снижение фотосинтетической спо
собности

36 25 8 10 Зима

Н едостаток света в сумерки и при низком 
стоянии солнца

16 14 5 5 Зима

Н едостаток света при облачности 11 9 17 10 Начало
лета

Слиш ком низкая или слиш ком высокая 
температура

7 10 15 25 Весна 
(хо л о д ); 

середина 
лета 

(ж ара)

Общее снижение 70 58 37 40

Остающаяся продуктивность 30 42 63 60

Б. Взрослые буки  северо-западной Германии (по Е. D. Schulze, 1970).

Фактор

Среднее 
уменьшение 
в течение 
вегетационного 
периода, %

Максимальное 
уменьшение 
в периоды 
с неблаго
приятной 
погодой, %

Н едостаток света в сумерки 22

Н едостаток света при облачности и тумане 16 56

Неблагоприятная температура 3 15

Сухость воздуха 2 13

Общее снижение 43

Остающаяся продуктивность 57
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Рис. 60. Зависимость нетто-фотосинтеза от интенсивности освещения при измен
чивой погоде на откры том воздухе. Слева: к р у ж ки  —  результаты измерений у 
взрослых тополей в ясные дни с низкой влажностью  воздуха, точки  —  в дни со 
сплошной или частичной облачностью и высокой влажностью  воздуха. (P o lste r, 
N eu w irth , 1958.) Справа: результаты измерений у  сеянцев, выращ енных в сосудах, 
в летнее время (в пересчете на 20°С , чтобы исклю чить влияние температуры). 
(N eg is i, 1966.)

В глобальном масштабе недостаток воды является наиболее 
важным фактором, снижающим ассимиляцию. Из суточной кри 
вой СОг-газообмена можно заключить, что у вечнозеленых ку 
старников и полукустарников в зарослях типа маквиса или скрэба 
во время засушливого периода дневной максимум нетто-фотосин
теза на Vs— 2/з ниже, чем в период дождей. Эти величины не осо
бенно точны, так ка к  они сильно колеблются в зависимости от 
почвенных запасов воды; кроме того, при прогрессирующей засу
хе они понижаются еще больше.

УГЛЕРОДНЫЙ ОБМЕН
И ПРОДУКТИВНОСТЬ ОТДЕЛЬНЫХ РАСТЕНИЙ

Б А Л А Н С  ГА ЗО О БМ ЕН А

Для продуктивности и конкурентоспособности вида в месте его 
обитания важны не столько кратковременные максимальные ве
личины фотосинтеза, сколько среднее эффективное поглощение 
СОг. Д аж е при тех благоприятных климатических условиях, ко 
торые преобладают в умеренной зоне, средние значения нетто-

7*
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фотосинтеза составляют около 50— 60% от наивысших величин, 
достигаемых в течение дня (т. е. 30— 50% максимальной фотосин
тетической способности).

Фактор времени

Для накопления углерода решающее значение имеет время, в 
течение которого возможно эффективное усвоение СОг. Это — 
светлые часы дня в период облиствения, если только мороз, жара 
или засуха не блокируют ассимиляционную деятельность. Из сум
марного поглощения углерода прежде всего нужно вычесть ноч
ное выделение С 0 2 листьями. Суточный баланс — это чистая про
дуктивность фотосинтеза за 24 ч, а сумма суточных балансов дает 
годовой баланс С 0 2-газообмена. Суточный баланс будет положи
тельным, если дневной приход больше ночного расхода; он будет 
тем выше, чем благоприятнее для фотосинтеза сочетание различ
ных факторов в течение дня и чем короче и прохладнее ночь. 
Если поглощение С 0 2 было непродолжительным или малоэффек
тивным, то чистый выход продуктов ассимиляции будет невелик. 
Так бывает в засушливые периоды и в сухих местообитаниях 
(см. рис. 54 и 57), а „также после морозов. В глубокой тени слабо 
положительный, а иногда, особенно при теплых ночах, отрица
тельный суточный баланс — явление хроническое, которое может 
даже приводить к  голоданию растений. Таким образом, зависи
мость границ распространения определенных форм от минимума 
светового довольствия находит свое эколого-физиологическое 
объяснение.

Зеленые и незеленые части фитомассы

Растения состоят не только из зеленых, фотосинтетически про
дуктивных частей, но и из других тканей, которые только дышат 
и должны питаться за счет листьев. Поэтому в общем балансе об
мена С 0 2 необходимо учитывать и дыхание всех незеленых тка 
ней. Эта «статья расхода» особенно важна в тех случаях, когда 
общая масса стеблей, корней, цветков и плодов значительна по 
сравнению с листовой массой (табл. 9).

Общий баланс

Баланс С 0 2 для всего растения получается из годового выхода 
брутто-фотосинтеза Ф листовой массы М л в светл'ые часы (ч) 
за вычетом дневного и ночного дыхания листьев Д л, дыхания стеб
лей (вместе с цветками и плодами) Д с и корней Д к за весь год:

Баланс С 02= Мл • 2 ЧФ - Мл• 2 Д , - М с• 2 Д , - М к • 2 Д ,. (12)
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Таблица 9. Д оля  ассимилирующ их органов, стеблей и корней 
в общей массе (сухом веществе) растений (по данным м ногих авторов)

Зеленая Только дышащие органы '•

Группа растений
масса (фото
синтетически 
активные 
органы), %

надземные 
одревесневшие 
стебли, %

корни и 
подземные 
побеги, %

Вечнозеленые деревья тропических и 
субтропических лесов

<—'2 00 0 1 to о 10— 204

Лиственные деревья умеренной зоны 1 - 2 ^ S O 1* ~ 2 0 1)

Вечнозеленые хвойные деревья тайги и 4— 5 /—201)
горны х лесов

Стланцы на границе леса .— 25 ^ з о » ) -~ 4 5 4

М олодые хвойные растения 50— G0 40— 501) ~ 1 0

Вересковые кустарнички 10— 20 ^ О 1) 60— 70% 4

Злаки 30— 50 50— 70

Степные растения 
В лажны е годы 
Сухие годы *

^ 3 0
~ 1 0

-—'70 
~ 9 0

П устынные растения 10— 20 80— 90

Растительность арктической тундры  
Листостебельные растения 
Споровые растения

15— 20
> 9 5

8 0 -8 5

Высокогорные растения , 10— 20

о2со

' )  Больш ая часть фитомассы —  мертвые м еханические ткан и .

Установление полного баланса газообмена для одного расте
н и я —  дело нелегкое. Д ля этого измеряют в течение всего года 
днем к  ночью СОг-газообмен побегов (раздельно по отрезкам — 
верхушки, основания крон, стволы) и дыхание корней; кроме то
го, определяют долю отдельных органов в общей массе растения. 
Само собой разумеется, нужно при этом учитывать внешние ф ак
торы в месте их действия (например, распределение света, темпе
ратуру листьев, влажность воздуха около листьев, изменения 
температуры в зоне стеблей и корней, доступность воды и т. д .), 
чтобы можно было установить их влияние на углеродный баланс. 
В качестве примера годового баланса С 0 2 на рис. 61 представле
ны соответствующие данные для молодых древесных растений. 
Баланс газообмена выражают в граммах или килограммах С 0 2 на 
1 растение за день или год. Используя соответствующие коэффи
циенты (см. стр. 356), можно перевести эту величину в количест
во сухого органического вещества или углерода. Таким образом пе
реходят от газообмена к  продуктивности растения, предпосылкой 
которой является положительный баланс газообмена.
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Pinus cembra

70

Аыхание побегов днем

Аыхание побегов 
V - " '  ночью

Аыхание
корней

С02,полученная 
ростенвем за 
вегетационный 
период

Брутто-фотосинтеэ

Нетто-фотосинпшв
Годовая с у м м а :  + 6 2 7 8 ,5

5 0  А ы х а н и е  хво и  но чью : — 556 ,3

А ы х а н и е  хво и  зи м о й : -  439 ,0

|50

Годовой баланс С0гхвои  + 5 2 8 3 ,2  м г  
на I г сух  веса

10 Потерн СОгпод снеговым покровом

0 ч

XI XII II III IV V VI VII VIII IX X XI 
Месяцы

Рис. 61. Годовой ход суточных балансов С 0 2 У молодых кедров на границе леса 
в Альпах. Часть усвоенной при фотосинтезе С 0 2 расходуется в тот ж е  день на 
дыхание побегов и корней. Зимой суточный баланс обычно отрицательный, в л уч 
шем случае уравновешенный; потеря С 0 2 в течение 6 зимних месяцев вычитается 
в годовом балансе из количества С 0 2, усвоенной за вегетационный период. 
(T ra n q u ill in i,  1959.)

П Р О Д У КТИ В Н О С Т Ь

Ассимилированный углерод, который не расходуется на дыха
ние, увеличивает количество сухого вещества и может быть ис
пользован на прирост и образование запасов. Рис. 62 дает пред
ставление о связи между поглощением С 0 2, синтезом углеводов, 
накоплением сухого вещества и количеством веществ, необходи
мых для роста и органообразовательных процессов.

М ежду избытком С 0 2 и накоплением веществ существует тес
ная корреляция: скорость прироста увеличивается более или ме
нее пропорционально нетто-фотосинтетической способности; С4- 
растения, например сахарный тростник, кукуруза и просо, дают 
в 2— 3 раза больший относительный прирост, чем С3-растения — 
рис, сахарная свекла, люцерна или табак.

Анализ прироста

Накопление углерода проявляется в увеличении массы, кото
рое можно непосредственно определить путем взвешивания сре
занных и высушенных растений. Путем анализа прироста выясня
ют влияние внешних факторов на углеродный баланс. В качестве



Углеродный обмен растений 

hv

103

А с с и м и л и р у ю щ и й  лист  

Фотосинтез 
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0 ,6 2 г  углеводов

Перемещение

Н овы й лист  

Конст рукт ивное дыхание  

0,28 г сухоео вещ ест ва: 
59%  углеводы 
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9%  ж и р ы  
10% м инеральны е  
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О бмен ассим илят ов:

на  / г  ж и р а -------------------
на  / г  б е л ка .-------------------
на 1г п олисахари до в  — 
на поглощ ение 1 г 
м и нера л ьны х веществ ■

• 2,94 г глюкозы
• 2,35 г глюкозы  

1. 15 г глюкозы

О, Ю г глюкозы

Рис. 62. Углеродный обмен при образовании сухого вещества для закладки но 
вого листа. (M ooney, 1972.)

меры продуктивности ассимиляции определяют интенсивность нет- 
то-ассимиляции (А ,,):

а - = ^ 4 -  <13)

По этой формуле, предложенной Ф. Грегори, интенсивность 
нетто-ассимиляции соответствует приросту сухого вещества (dM )  
за определенный промежуток времени ( d t ) .  Интенсивность этого 
прироста относят к  ассимилирующей поверхности (Л ) органов, 
фотосинтетическая активность которых приводит к  накоплению 
веществ. А н выражают в граммах сухого вещества или углерода, 
образовавшегося на 1 дм2 листовой поверхности растения за 1 день 
или неделю. В формуле (13) по Грегори предполагается, что лис
товая поверхность за время прироста сухого вещества остается по
стоянной. В большинстве случаев это не так: общая листовая по
верхность продолжает расти. Поэтому лучше определять интен
сивность прироста по формуле Д . Уотсона:

д _  M 2 — Л А  1 п Л 2 — I n J l x
н ла- л 1 • ■ (И)
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где A ll — сухой вес растения в момент М 2 — сухой вес в более 
поздний момент U; Щ — M { = d M  — увеличение веса за промежуток 
времени h — 1\ между измерениями (для травянистых растений ча
ще всего берут интервал 1— 2 недели); Л 2— J li — увеличение ли
стовой поверхности за то же время; 1пЛ2— 1пЛ1 выражает экспо
ненциальное увеличение листовой поверхности в результате роста 
за период — 1\.

100

е'  50

Рост листьев

- г -  - 6  -10  -У4 -18 -2 2

Водный потенциал,бар

Рис. 63. Рост листовой поверхности и нетто-фотосинтез у  сои (жирны е кривы е), 
подсолнечника (тонкие кривые) и ку курузы  (прерывистые кривые) при возра
стающем дефиците воды. Исходные величины нетто-фотосинтеза у  растений, хо
рошо обеспеченных водой (м г С 0 2 на 1 дм2 за 1 ч ) : соя —  27— 31, подсолнечник 
31— 33, ку куруза  48— 52. Рост листьев быстро снижается при гораздо меньшей 
сухости, чем фотосинтез. Этому могло та кж е  содействовать уменьшение тургора 
при начинающемся недостатке воды. (B oyer, 1970.)

«Сухой вес» здесь не та величина, которую определяют путем 
простого взвешивания, так ка к  сухое вещество содержит не толь
ко соединения углерода, но и минеральные компоненты (в сред
нем 3— 10% ). Поэтому из сухого веса нужно вычесть вес золы, и 
тогда получится масса свободного от золы органического сухого 
вещества.

Максимально возможная и средняя интенсивность нетто-асси
миляции зависит в первую очередь от морфологической и физио
логической конституции растения: травянистые растения дают 
наибольшие приросты, древесные — примерно в 10 раз меньшие, 
а наименее продуктивны C A M -растения (табл. 10). Факторы
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Таблица 10. М аксимальная и средняя интенсивность нетто-ассимилянии 
листостебельных растений, г  сухого  вещества на 1 дм 2 листовой поверхности 
за 1 сутки  (по измерениям прироста, сделанным многими авторами)

Группа растений
Среднее за
вегетационный
период

В течение 
фазы интен- 
сивнсго роста

С4-злаки
Травянистые С3-растения 
САМ -растения
Лиственные деревья (молодые) 
Хвойные деревья (молодые) 
Вересковые кустарнички

> 0 , 2
0 ,0 5 — 0,1
~ 0 ,0 0 2

0 ,0 1 — 0,013
0 ,003— 0,01

~ 0 ,0 1

0 , 4 - 0 , 5  
0 ,1 — 0 ,3

0 ,0 3 — 0,1 
. 0 ,0 1 — 0,05

внешней среды, влияя на С 0 2-газообмен и на углеродный баланс, 
тем самым влияют и на накопление сухого вещества. Так, напри
мер, с увеличением светового довольствия (интенсивности света, 
длительности периода освещения) возрастает и накопление орга
нического вещества; для прироста сухого вещества, так же как 
и для фотосинтеза, существует температурный оптимум; водный 
дефицит и недостаточное или несбалансированное минеральное 
питание понижают продуктивность. Прирост определяется, конеч
но, не только поглощением углерода, но такж е транспортом асси
милятов и интенсивностью роста отдельных органов, регулируе
мой гормонами. Внешние факторы влияют на эти процессы хотя 
и в том же направлении, но часто в иной степени, чем на СОг-га- 
зообмен (рис. 63). Поэтому не всегда следует ожидать полного со
ответствия между газообменом и продуктивностью растений.

Б А Л А Н С  А С С И М И Л Я Т О В  И РОСТ

Растения — «углеводные» организмы: углеводы служат у них 
материалом для построения клеточных стенок, в составе сухого 
вещества высших растений содержится до 60% и более углеводов. 
Расходование веществ, рост и развитие управляют распределени
ем и способом использования ассимилятов, а регуляторные меха
низмы (частично координируемые гормонами) обеспечивают урав
новешенное снабжение всего организма, необходимое для гармо
ничного и адаптивного формирования органов. В зависимости от 
высоты организации и жизненной формы можно выделить ряд ха
рактерных типов баланса ассимилятов; эти типы различаются 
такж е по продуктивности и росту.

Тип 1. Планктонные водоросли

Планктонные водоросли — одноклеточные или ж е образуют ко
лонии или просто скопления клеток. Типичная клетка водоросли 
сама обеспечивает себя углеродом и ничего не отдает другим к лет
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кам, но ассимиляты в растворимой форме выделяются в окру
жающ ую воду, иногда в значительном количестве. В клетке суще
ствует благоприятное соотношение между компонентами, выраба
тывающими и потребляющими ассимиляты: у хлореллы, напри
мер, хроматофоры занимают около половины объема протоплаз
мы. При таких условиях не удивительно, что клетки водорослей 
при хорошем питании и освещении накапливают значительные 
излишки ассимилятов и быстро растут. Они очень скоро достига
ют своих окончательных размеров и приступают к  делению. Авто- 
трофные одноклеточные организмы используют прирост органиче
ской массы главным образом для увеличения числа особей, т. е. 
для репродуктивных процессов. Резко выраженный положитель
ный баланс органических веществ позволяет быстро увеличивать 
плотность популяции. М ежду продуктивностью фотосинтеза и ко 
личеством делений за сутки существует прямое отношение, кото^ 
рое можно выразить в математической форме. Поэтому скорость 
прироста фитопланктона удобно представлять ка к  увеличение 
плотности популяции или число делений в единицу времени.

Тип 2. Однолетние листостебельные растения

Это чаще всего небольшие травянистые растения, которые 
должны использовать короткий благоприятный период для роста, 
цветения и плодоношения. Они встречаются" главным образом в 
районах с аридным климатом, где проходят свой жизненный цикл 
за несколько недель или месяцев. Эти растения вынуждены так

H elian thus a n n u u s  I— |— |— j— |— ,

0 10 20 30 АО ЬО
Сухой вес, г

м а сса  листьев /  
~ т е * ж и в а я  / /

М асса
стеблейтертое

М асса корней.

J______________ I________________I----------------------------------------L
3 5 6 9

Возраст,нед

Рис. 64. Распределение сухого вещества в растениях подсолнечника разного воз
раста м еж ду фотосинтетнчески активной листовой массой, стеблями и корнями.. 
(H iro i,  iM onsi, 1966).
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Рис. 65. Накопление углерода [ г / (м 2-с у т ) ]  в листьях, стеблях, цветках и корнях 
растущ его в поле подсолнечника во время начинающ егося созревания семян. 
(E cka rd t et а!., 1971.)

использовать свои ассимиляты, чтобы ка к  можно скорее накопить 
большое количество органического вещества. Однолетние растения 
ведут себя так и в том случае, если в их распоряжении имеется 
более длинный вегетационный период. Яровые зерновые злаки, 
подсолнечник и другие однолетние сельскохозяйственные культу
ры дают благодаря этому особенно большие урожаи.

Ж изненная стратегия всех однолетних растений состоит в том, 
чтобы сначала использовать большую часть ассимилятов для 
формирования листьев, которые сразу же включаются е; процесс 
фотосинтеза и увеличивают прирост массы. В то же время бла
годаря преимущественному развитию фотосинтетически активных 
органов масса тех частей растения, которые только дышат, 
остается незначительной, что опять-таки улучшает общий баланс 
органического вещества. В фазу цветения распределение ассими
лятов изменяется в пользу репродуктивных органов, которые по
лучают теперь такое преимущество в снабжении питательными 
веществами, что все остальные части растения получают их едва 

ли больше, чем расходуют на собственный энергетический обмен.
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а более старые листья даже сбрасываются. Таким образом, отно
сительная доля листьев, стеблей, корней и репродуктивных орга
нов на протяжении жизненного цикла изменяется (рис. 64). Доля 
листьев в общей массе растения падает с 30— 60% во время фа
зы роста до 10— 20% ко времени созревания плодов. В это время 
у подсолнечника к  соцветию направляется 90% образованных за 
день ассимилятов (рис. 65).

При благоприятных условиях среды такое распределение ве
ществ обеспечивает пышный рост и обильное плодоношение. Н а
против, в неблагоприятных условиях, прежде всего в сухих ме
стах и на почвах, бедных питательными веществами, растение 
вынуждено развивать большую корневую систему, что происходит 
за счет сокращения роста листовой поверхности и приводит к 
уменьшению урожая и снижению конкурентоспособности (см. 
табл. 9). Однолетние растения приспособлены в первую очередь к  
немедленному использованию благоприятных, хотя бы и кратко 
временных, ситуаций и в меньшей степени —  к  выживанию при 
неблагоприятных условиях.

Тип 3. Многолетние травянистые растения

Многолетние травы в молодом возрасте развиваются в общем 
сходно, с однолетними. Однако после построения вегетативных 
органов они, прежде чем приступать к  образованию цветков, от
кладывают запасы питательных веществ. К  концу первого вегета
ционного периода избыток ассимилятов переходит в осевые части 
побегов и прежде всего в подземные части растения, которые мо
гут превращаться в массивные запасающие органы. Образование 
цветков начинается лишь тогда, когда растение сможет мобили
зовать для этого достаточно большие резервы. Ассимиляты, отло
женные в предыдущем году, используются на следующий год 
прежде всего для построения системы побегов. Синтез органиче
ских веществ протекает быстро и благодаря имеющимся ресурсам 
в значительной мере независимо от весенних условий (рис. 66). 
Если растение достигло зрелости, а условия питания удовлетво
рительны, расходование веществ на цветение и плодоношение по
лучает преимущество перед процессами отложения их в запас. 
Затем, к  концу вегетационного периода, ассимиляты отводятся 
преимущественно в подземные органы, масса которых при этом 
соответственно увеличивается (рис. 67).

Многолетние растения всегда имеют преимущество там, где 
благоприятный для фотосинтеза период недостаточно продолжи
телен для выработки нужного количества веществ, идущих на 
формирование цветков и плодов, или если растения цветут так ра
но, что необходимый для этого энергетический материал не мо
жет быть доставлен имеющейся листовой массой. Это относится
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Рис. 66. Годовой баланс органического вещества у  S c illa  s ib ir ica  (в м г сухого  
вещества на модельное растение) (Горы ш ина, 1969).

к  весенним геофитам, которые нередко цветут до распускания 
листьев, к  высокогорным растениям, у которых цветение и со
зревание семян должны быть осуществлены в течение короткого 
горного лета, а успешной ассимиляции угрожаю т многочисленные 
опасности, и, наконец, к  степным растениям, которые должны 
пройти свой цикл вегетации за промежуток времени между зим
ними холодами и летней засухой. У  всех этих растений имеются 
вместилища запасных веществ —  корневища, клубни, корнепло
ды и луковицы. Кроме того, эти виды часто развивают обширную
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Aconitum japonicum

Побеги 
1000г /м

250  г600 г /м  г 
Корневища

Рис. 67. Распределение сухого  вещества и передвижение ассимилятов при р а опус
кании почек и при отложении запасов питательных веществ в  корневищ ах у  мно
голетнего травянистого растения. ( Iw a k i, M id o rika w a , 1968.)

корневую систему, так что нередко сухая масса подземных орга
нов вдвое или даже в несколько раз больше надземной (см. 
табл. 9).

Тип 4. Деревья

Углеродный обмен дерева ка к  высокодифференцированной 
крупной формы листостебельных растений приспособлен к  боль
шой продолжительности жизни. У ж е в молодом возрасте большое 
количество ассимилятов идет на построение стебля. В первые го
ды жизни масса листьев может составлять до половины всего су
хого вещества растения, но с увеличением размеров особи соот
ношение между массой листьев и стеблей изменяется, та к ка к  ли
стовая масса нарастает незначительно, а стволы и ветви стано
вятся все более толстыми и тяжелыми. В общей массе взрослых 
деревьев листва составляет 1— 5% (см. табл. 9 ); таким образом, 
она должна снабжать энергией и «строительным материалом»
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Fagus syloatica

Abies veitchii Olea europaca

Рис. 68. Сезонное изменение в накоплении крахмала у  деревьев. М аксимальное на
копление крахмала показано черным, обильное— ш триховкой, скудное —  точками; 
белыми оставлены части, где крахмала нет или обнаруживаю тся только следы. 
Fagus s y lv a tic a  (Центральная Е вропа ): 1 —  весной перед самым распусканием 
листьев; 2 —  во время распускания листвы; 3 —  в середине лета; 4 — осенью перед 
листопадом; 5 —  зимой во время морозов. (F ischer, 1891; G aum ann, 1935; 
К . Kober, неопубликованные данные.) Abies ve itch ii (Я пония): 1 —  весной во
время распускания почек; 2 —  в конце лета; 3 —  зимой при морозе. (K im u ra , 1969.) 
Olea еигораеа (район оз. Г а р д а ): 1 —  весной во время распускания почек и цве
тения; 2  —  в середине лета, в засушливый период; 3 —  зимой (без морозов) после 
окончания периода дождей. (Thomaser, 1975.)

массу ткани, которая в 20— 100 раз больше ее собственной мас
сы. В связи с этим прирост количества углерода и общей массы 
здесь невелик (по сравнению с травянистыми растениями), что, 
однако, при большой продолжительности жизни не является ми
нусом. Дерево и в дальнейшем увеличивает из года в год массу 
своей древесины — с точки зрения баланса ассимилятов мертвый 
капитал, окончательно выбывший из обмена веществ. Отложен
ное в форме древесины органическое вещество может использо
ваться только другими компонентами экосистемы, так что дерево 
откладывает его не для себя, а для последующих звеньев цепи пи
тания. Большие затраты на построение опорных тканей обусловле
ны формой роста древесных растений. В областях с длинным ве
гетационным периодом эта форма роста дает деревьям решающие 
преимущества в конкуренции с травянистыми растениями, кото
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рые медленно, но неуклонно затеняются подрастающими де
ревьями.

У деревьев в соответствии с их размерами и дифференцирован
ной инфраструктурой распределение ассимилятов происходит 
сложным путем (рис. 68).

У  летнезеленых деревьев незадолго до начала распускания 
листвы углеводы, отложенные в запасающих органах, направля
ются в почки, а затем в новые побеги. Около трети запасных 
веществ служит для построения ассимиляционных поверхностей, 
которые очень скоро начинают работать с положительным балан
сом и в свою очередь помогают дальнейшему формированию 
листьев и побегов нового прироста. После образования листвы 
она обеспечивает дерево ассимилятами. К а к  правило, в первую 
очередь снабжаются цветки и растущие плоды, затем камбий и, 
наконец, зачатки почек и места отложения крахмала в корнях и 
коре. Цветочные почки закладываются в меру возможности, на
сколько позволяет оставшийся материал. Из этой схемы распре
деления ассимилятов следует, что обильное плодоношение и об
щий рост дерева конкурирую т между собой и при скудном обра
зовании ассимилятов закладываются вегетативные, но не репро
дуктивные почки для следующего года. Питание и плодоношение 
регулируют, таким образом, прирост древесины и частоту цвете
ния дерева. Затраты ассимилятов на репродукцию значительны: 
у сосен для этого требуются 5— 15%, у бука 20% и боль
ше, а у яблони даже 35% годового нетто-продукта фотосин
теза. Поэтому многие деревья умеренной зоны могут обильно 
плодоносить только с интервалами в несколько лет: лиственные 
деревья, ка к  правило, каждые 2— 3 года (иногда до 5 ), хвойные— 
через 2— 6 (10) лет. Около полярной границы распространения и 
в горных местностях интервалы между плодоношениями гораздо 
больше. В конце вегетационного периода избыток ассимилятов пе
ремещается в древесину и кору ветвей, ствола и корней и от
кладывается на зиму. В тропиках и в засушливых областях у 
деревьев бывает несколько сезонных периодов отложения запас
ных веществ, например у инжира четыре.

У  вечнозеленых древесных растений умеренной зоны новые 
побеги формируются не сразу после окончания зимнего покоя; 
ведь у них есть еще ассимилирующие органы прошлого года, ко 
торые при благоприятной погоде поглощают СОг до поздней осе
ни и ранней весной. Когда начинают распускаться почки, ранневе
сенний фотосинтез покрывает большую часть потребности в ас- 
симилятах, остальное поступает из запасов в ветвях и корнях. 
Благодаря этому листья, которые у вечнозеленых растений, ка к  
правило, содержат при одинаковой поверхности втрое больше 
сухого вещества, чем тонкая листва летнезеленых растений, свое
временно завершают свое развитие, та к что остается достаточно
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ассимилятов для прироста за счет деятельности камбия. Преиму
щество вечнозеленой листвы — удлинение продуктивного време
н и — проявляется прежде всего там, где длинная зима или лет
няя засуха сокращает вегетационный период: в горах, в бореаль- 
ной лесной зоне и вблизи границы древесной растительности, 
обусловленной сухостью климата; в таких местах вечнозеленые 
древесные растения часто преобладают над листопадными.

Распределение и транспорт ассимилятов

В растении ассимиляты постоянно перемещаются — из листьев 
и других фотосинтетически активных тканей (зеленая кора, части 
цветка, например цветковые и колосковые чешуи злаков) — в ме
ста потребления и отложения запасов, а из последних опять в зо
ны роста, в семена и плоды.

Ассимиляты перемещаются «вниз» по градиенту концентрации, 
который устанавливается между местами синтеза или мобилиза
ции ассимилятов и местами повышенной потребности в них (цент
рами притяжения). А. Л . Курсанов и его сотрудники показали, 
что направление транспорта веществ в растении определяется ин
тенсивностью метаболизма и процессов развития отдельных -орга
нов-. Молодые листья еще не отдают ассимилятов, а во время свое-

2 недели послеКолошение
цветения цветения

Рис. 69. Образование и распределение ассимилятов в растениях пшеницы. Более 
темными изображены места особенно обильного образования ассимилятов; тол 
щ ина стрелок показывает интенсивность оттока ассмилятов. (S toy, 1966.)

8— 2396
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Горох

Рис. 70. Поступление ассимилятов из листьев в созревающие плоды гороха, сои и 
бобов. Зачерненные бобы содержат 35— 60% ассимилятов, которые образовались 
в листе, подкормленном 14С 0 2 (этот лист на рисунке обведен), заш трихованные 
на кр е ст— 10— 35%, бобы с простой ш триховкой —  5— 10%, остальные —  менее 
5% . (Б артков , Зверева, 1974.)

го роста дополнительно получают ассимиляты от более старых 
листьев или запасающих органов. Взрослые листья поставляют 
ассимиляты преимущественно потребителю с наибольшей в дан
ный момент «силой притяжения», по направлению к  которому су
ществует наиболее крутой градиент концентрации: нижние листья 
.снабжают корневую систему, листья, расположенные выше, —  зо
ны роста побегов и прежде всего цветки и созревающие плоды 
(рис. 69). Однолетние двудольные вплоть до начала цветения 
транспортируют основную массу ассимилятов в корень, откуда 
они в измененной форме возвращаются с транспирационным то
ком в побег. После цветения листья все больше снабжают разви
вающиеся плоды, та к что в конце концов на долю корней уже 
вряд ли что остается. Ассимиляты, оттекающие от листа, распре
деляются между многими потребителями (цветками, плодами). 
С другой стороны, каждый потребитель получает ассимиляты из 
многих листьев (рис. 70). Этот принцип распределения обеспечи
вает равномерное снабжение тканей-потребителей и равномерное 
заполнение запасающих органов.
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Точное знание физиологических механизмов, регулирующих 
распределение ассимилятов в растении, особенно их поступление 
в семена, плоды и запасающие органы, важно для экологического 
анализа репродуктивной способности растений и для направлен
ного повышения урожайности зерновых и пропашных культур. 
У  зерновых злаков доля сухого вещества зерна в общем сухом 
веществе надземных органов ко времени уборки урожая колеб
лется в пределах от 25% (старые сорта кукурузы , рожь) до 50% 
(рис. ячмень), у бобовых — примерно от 30% (соя) до 60% (фа
соль). Путем селекции на распределение ассимилятов, благопри
ятствующее снабжению семян, удалось повысить весовую долю 
зерна в общей массе побегов у кукурузы  с 24 до 47%, у риса с 43 
до 57%.

Ассимиляты транспортируются по узким ситовидным трубкам, 
которые оказывают такж е большое сопротивление фильтрации. 
Несмотря на это, мощность потока ассимилятов велика, та к ка к  
концентрация сока в ситовидных трубках большей частью весь
ма значительна: у деревьев этот сок содержит в среднем 20— 30% 
сухого вещества, главным образом сахарозы, у травянистых ра
стений несколько меньше. Механизм дальнего транспорта асси
милятов еще не вполне выяснен, однако многое говорит в пользу 
передвижения по градиентам концентрации. Кроме того, здесь дей
ствует какой-то активный фактор, связанный с функцией клеток- 
спутниц.

УГЛЕРОД НЫ Й  ОБМЕН
И ПРОДУКТИВНОСТЬ РАСТИТЕЛЬНОГО ПОКРОВА

П Р О Д У КТИ В Н О С Т Ь  Р А С Т И Т Е Л Ь Н Ы Х  СО О БЩ ЕСТВ

Основы продуктивности

Мерой продуктивности растительного сообщества служит ко 
личество органического вещества, образуемого растительностью 
на определенной площади за единицу времени. Годовую выработ
ку  органического вещества растительностью относят к  покрытой 
ею поверхности почвы и выражают в тоннах органического сухо
го вещества на 1 гектар (т /га ). Продуктивность растительного 
покрова (П ) тем больше, чем выше интенсивность нетто-ассими- 
ляции (А н) видов, составляющих сообщество, чем полнее улавли
вается падающий свет обширной системой ассимилирующих по
верхностей (индекс листовой поверхности, И Л П ) и чем дольше 
могут растения поддерживать положительный баланс газообмена 
(продолжительность продуктивного периода, t ) \

П =  АН- И Л П -/. (15)

8*
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Индекс листовой поверхности и продуктивность ■ > ■ '

Индекс листовой поверхности отражает влияние размеров и 
расположения ассимилирующих поверхностей. Степень перекры
вания ярусов листвы оптимальна для синтеза веществ, если по
глощение ФАР, проходящей через листовой покров, достигает 
возможного максимума. В случае посевов сельскохозяйственных 
растений это часто бывает при И Л П  около 4 (рис. 71). При не
значительной плотности листвы световое довольствие отдельных 
растений и связанная с ним А н были бы больше, но при пересчете

40

s
з

30 g 1

5.1 
I I

20 °  I  Рис. 71. Отношение м еж ду ин- 
ч § тенсивностью нетто-ассимиля- 
“ >с дни растений ку кур узы  ( / )  и 
ci -  продуктивностью  кукурузн ы х  

= плантаций ( / / )  в зависимости 
от индекса листовой поверх
ности. (П о  W illia m s  e t a l., из 

0 Baeumer, 1971.)
Индекслистооой поверхности ,/mz/ a i z

на площадь почвы несомкнутый растительный покров продуциру
ет меньше сухого вещества, чем сомкнутый. Если растения распо
ложены слишком близко друг к  другу и ассимиляционные поверх
ности многократно перекрываются, то в самых затененных местах 
не хватает света для того, чтобы все время поддерживать поло
жительный баланс С 0 2. В этом случае урожай с единицы поверх
ности начинает постепенно снижаться.

Густота облиствения отдельных растений и расстояние между 
растениями (степень покрытия) не только являются важными 
факторами продуктивности, но и сами в свою очередь зависят от 
условий, влияющих на продуктивность. При неблагоприятных 
условиях питания и плохом водоснабжении растениям не хватает 
материала для построения большого листового аппарата и индекс 
листовой поверхности остается недостаточным. В засушливых об
ластях, на бедных каменистых почвах и в местностях с очень ко
ротким продуктивным периодом создаются открытые раститель
ные сообщества, у которых индекс листовой поверхности с умень
шением степени покрытия падает до минимальных величин (см. 
табл. 13). Это можно особенно отчетливо показать на примере 
вертикальной поясности (рис. 72). По мере изреживания сомкну-
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Рис. 72. И ндекс листовой поверхности различных типов растительности, расло. 
ложенны х на схеме в соответствии с вертикальной зональностью в Альпах. На 
границе леса и при переходе к  безлесным сообществам с незначительной сом
кнутостью  индекс скачкообразно уменьшается. (V aresch i, 1951, дополнено из 
Larcher, Cernusca, Schm idt, 1973.)

того растительного покрова И Л П  падает быстро и местами не
равномерно; он зависит тогда главным образом от степени по
крытия и в меньшей мере отражает перекрывание листвы. В очень 
густых сообществах (например, в некоторых хвойных лесах) И Л П  
не может превысить 12— 14 м2/м2 из-за недостатка света.

М ежду продуктивностью и количеством хлорофилла существу
ет отношение, сходное с отношением между И Л П  и продуктивно
стью (см. табл. 13). Чтобы охарактеризовать степень перекрыва
ния фотосинтетически активных слоев в водоемах, обычно указы 
вают содержание хлорофилла в заполненном планктоном столбе 
воды под 1 м2 водной поверхности.

Длительность продуктивного периода 
и урожай органического вещества

Так же ка к  и для углеродного баланса отдельного растения, 
для годового урожая органического вещества в растительных со
обществах определенного района большое значение имеет продол
жительность продуктивного периода. Несмотря на умеренную ин
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тенсивность фотосинтеза, может получиться значительное накоп
ление веществ, если благоприятный для ассимиляции период до
статочно продолжителен, как, например, в умеренно-теплых зо
нах и во влажных субтропических и тропических областях. Если 
ассимиляция возможна только в течение относительно короткого 
периода (в высокогорьях, в А рктике и в засушливых местностях), 
то урожаи остаются низкими, даже если растения обладают

области

е 20
С е м иар идны  

област и  
о----------------

8.10
А ридны е

област и

0 10 20 30 40 50 60 70 80 90
Географ ическая ш ир от а,  град.

Рис. 73. Зависимость нетто-продук- 
тивности растительного покрова от 
географической ш ироты и водообес- 
лсченности. В вы соких ш иротах уро 
ж ай  органического вещества с н и ж а 
ется из-за недостатка света и тепла 
и  связанного с этим укорочения веге
тационного периода, а в ни зких  ш и 
р о та х —  главным образом из-за недо
статка воды и неблагоприятного рас
пределения осадков. I  —  тропический 
пояс; / /  —  субтропический и умерен
но-теплый пояс; I I I  —  умеренно-хо
лодный пояс; I V  —  бореальный пояс; 
V  —  арктический пояс; V I  —  поляр
ные льды. (П о  Базилевич, Родину, 
Розову, 1971.)

большой фотосинтетической способностью или очень экономно 
используют свои ассимиляты (рис. 73).

На суше период, благоприятный для эффективного синтеза ор
ганических веществ, уменьшается в зависимости от климатиче
ских условий и формы роста растений в такой последовательно
сти:

1. Вечнозеленые растения теплых влажных областей с кругло- 
годовой фотосинтетической активностью (например, растения 
дождевых тропических лесов).

2. Вечнозеленые растения с перерывом продуктивного периода
а) из-за холодного времени года (например, бореальные 

хвойные деревья);
б) из-за сухого времени года (например, кустарники среди

земноморских маквисов).
3. Сезонно-зеленые растения (деревья с опадающей листвой 

и травянистые растения):
а) с полным использованием периода облиствения в богатых 

осадками областях (например, лиственные деревья умеренной 
зоны);
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б) с частичным использованием периода облиствения из-за не
достатка света (например, растения нижнего яруса в лист
венных лесах);

в) с частичным использованием периода облиствения из-за за
сухи (например, деревья в лесостепи).

4. Растения, усваивающие углерод в короткие периоды между 
длинными неблагоприятными периодами:

а) листостебельные растения в пустынях с нерегулярным вы
падением осадков (100— 120 благоприятных дней);

б) листостебельные растения А рктики  и высокогорных обла
стей (60—90 благоприятных дней);

в) мхи, лишайники и наземные водоросли, поглощающие у г
лерод в короткие периоды после увлажнения или при вы
сокой влажности воздуха.

В холодных морях высоких широт продуктивный период огра
ничен полярным летом, когда в течение нескольких недель воз
можна ассимиляционная деятельность без ночного перерыва.

У Г Л Е Р О Д Н Ы Й  О БМ Е Н  Р А С ТЕ Н И Й  В Э КО С И С ТЕМ Е

Уравнение продуктивности

Углеродный баланс растительного покрова получается из раз
ности между приходом и расходом. Приходом следует считать 
общее количество углерода, которое могло быть связано в про
цессе фотосинтеза в течение года. Эту брутто-продуктивность Пб 
наземных растений вне лаборатории измерить нельзя — ее (так 
же ка к  и брутто-фотосинтез) приближенно вычисляют из нетто-, 
продуктивности и дыхания фитоценоза:

Пб= П н +  Д . (16)

Накопленный углерод (нетто-продуктивность) используется на 
построение органических веществ, которые в течение года частич
но теряются в виде опада (Оп) или потребляются консументаМи
(К ) .  Потери складываются из сбрасывания листьев, цветков,
плодов и отмерших ветвей, сгнивания мертвых корней и, кроме 
того, поедания животными и потребления паразитами и симбион
тами (микоризой), а такж е из потери ассимилятов в жидком  ви
де с корневыми выделениями. Остающийся чистый прирост уве
личивает растительную массу на единицу поверхности почвы 
(биомасса Б, в сущности фитомасса); он представляет собой го
довое изменение запаса сухого вещества в фитоценозе:

П н= Д Б  +  Оп +  К . (17)

Все эти величины можно определить непосредственно, и пу
тем их суммирования находят обычно нетто-продукцию (пример
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Таблица 11. П родукция и потери вещества в лесах (годовой баланс); 
-все данные в тоннах сухого  вещества на 1 га

Фитоценоз

Авторы

ИЛП

60-летний буковый 
лес, Д ания

М аг-М бП ег, M u ller, 
N ielsen, 1954

5.6

Тропический влажный  
лес, Таиланд

K ira , O gaw a, Yoda, 
O gino, 1964; Yoda, 1967

11,4

-Годовой прирост фитоценоза Д Б  %  ОТ П б Д Б  % ОТ П б
Листва 0 0 ,03
Стебли 5 ,3 2 ,9
Корни 1,6 0 .2

Сумма. 6 ,9  35 3,13  2

Годовой опад, Оп
Листва 2 ,7 12,0
Стебли 1,0 13,3
Корни 0 ,2 0 ,2

Сумма: 3 ,9  20 25 ,5  20

П н = Л Б + О п 10,8 55 28 ,6  22
Годовое потребление на дыхание

Листва 4 ,6 60,1
Стебли 3 .5 3 2 ,9
Корни 0 ,7 5 ,9

Сумма 8 ,8  45 9 8 ,9  78
Пб =  П а + Д 19,6 190 127,5 100
ЭКп 2,23 1,29

расчета приведен в табл. 11). Проводить определения в природ
ных фитоценозах непросто; данные о продуктивности для лесов и 
других многоярусных многолетних сообществ следует понимать 
ка к  ориентировочные величины, если достоверность их не под
тверждена путем параллельного применения нескольких различ
ных методов.

Уравнение продуктивности предложил П. Бойсен-Йенсен, ко 
торый еще в 1932 г. выяснил существующие взаимосвязи и тем 
самым заложил основы каузально-аналитической экологии про
дуктивности. Он назвал прирост биомассы (+ Д Б )  «нетто-продук- 
цией»; под этим он понимал годовую выработку продуктов, кото
рые у однолетних растений откладываются главным образом в 
семенах и плодах, у многолетних травянистых растений — в запа
сающих органах, а у деревьев идут большей частью на прирост 
древесины. В случае сельскохозяйственных растений это вклю 
чает и тот урожай, который собирает человек (используемый при
рост). В природной экосистеме важен не хозяйственный урожай
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фитоценоза, а поток энергии во всей пищевой цепи, в которой 
используется продукция растений. Поэтому при исследовании 
экосистем пользуются более точным понятием «первичная про
дукция», если имеют в виду исключительно продукцию автотроф- 
ных растений. Кроме того, для экосистемы безразлично, кто из
влекает пользу из первичной продукции — сами растения для 
своего прироста, животные путем поедания растений, почвенные 
организмы при разложении подстилки или человек. В отличие от 
Бойсен-Йенсена и более старых авторов в настоящее время в эко
логической литературе под первичной нетто-продукцией чаще все
го понимают все сухое вещество, выработанное растениями. 
Уравнение (17) соответствует этой формулировке, общепринятой 
сейчас в экологии продуктивности.

Д оля потерь на дыхание

Значительная часть фотосинтетически усвоенного углерода 
расходуется на дыхание и не может быть использована для по
строения тела растений. Затрату части брутто-продукции на ды
хание можно отразить при помощи экономического коэффициен
та продуктивности (ЭКп). В отличие от экономического коэффици
ента фотосинтетической способности (ЭКф, см. формулу 10) ЭКп 
относится не только к  листьям и к  благоприятным для продуктив
ности условиям, но показывает отношение между брутто-продук- 
тивностью фитоценоза и дыханием всех частей растений в при
родных условиях и в течение длительного промежутка времени 
(вегетационного периода, года). Таким образом, ЭКп —  усреднен
ная величина для дневных и ночных часов, для периода продук
тивности и покоя, но прежде всего она отражает баланс С 0 2 ра
стения в целом со всеми его зелеными и незелеными частями:

Э КП= - ^ » ^ ^ .  (18)

ЭКп равняется 2, если одинаковое количество ассимилятов 
разлагается при дыхании и откладывается в виде сухого вещест
ва. Нередко расходы- на дыхание выражают не в форме отноше
ния, а в процентах или в виде десятичной дроби (ка к  в табл. 11). 
ЭКп, равному 2, соответствует относительная доля дыхания 50% 
(или 0,5).

Для планктонных популяций, лугов и полей хлебных злаков 
величина ЭКп близка к  величине экономического коэффициента 
фотосинтетической способности листьев. В многоярусных сообще
ствах древесных растений (леса, кустарничковые пустоши) с от
носительно очень большой фотосинтетически непродуктивной мас
сой он снижается до одной трети экономического коэффициента 
фотосинтетической способности. Девственные леса влажных тро
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пиков расходуют на дыхание особенно много продуктов фотосин
те за— свыше 70% (см. табл. 11).

М ожно вычислить экономический коэффициент и для экосисте
мы в целом, |ЭКс, в котором будут учитываться и потери на ды
хание гетеротрофных организмов. ЭКс характеризует состояние 
развития экосистемы: зрелые климаксовые экосистемы имеют 
ЭКс около 1, т. е. первичная брутто-продукция целиком расхо
дуется на потребности энергетического обмена всех компонентов 
экосистемы. Для развивающихся же экосистем, биомасса кото
рых непрерывно увеличивается, ЭКс составляет около 1,3— 1,5. 
Если первичная продуктивность резко снижается (например, в 
результате нападения вредителей), экономический коэффициент 
экосистемы падает ниже 1.

Потери вещества и прирост массы

Отношение потерь вещества (Оп и К )  к  годовой первичной 
нетто-продукции — решающая характеристика углеродного ба
ланса экосистемы. В зависимости от первичной нетто-продукции 
и масштаба потерь запас органической массы фитоценоза может 
расти (прирост биомассы, + Д Б ) ,  оставаться неизменным (ДБ =  0) 
или уменьшаться (— Д Б ). Какая из этих возможностей реализует
ся в данной экосистеме, зависит главным образом от ее видово
го состава, ее динамики (возраста, стадии сукцессии) и степени 
воздействия естественных и антропогенных неблагоприятных фак
торов.

1. Леса, несомкнутые древесные сообщества и кустарничковые 
пустоши. Сообщества древесных растений в начале своего развития 
проходят продуктивную фазу, в которой большинство растений 
молоды. Листва должна снабжать питательными веществами от
носительно небольшую массу стеблей и корней, ЭКп имеет благо
приятную величину, и поэтому первичная нетто-продукция вели
ка. Остается значительный излишек органического вещества, ко
торый из года в год заметно увеличивает фито.массу сообщества 
(рис. 74).

Фаза продуктивного роста по мере увеличения возраста фито
ценоза переходит в фазу зрелости, в которой величина ДБ  вна
чале еще положительна, а в последующий период колеблется 
около нуля. Снижение прироста вызывается не увеличением по
терь, а уменьшением первичной нетто-продуктивности по мере 
развития фитоценоза. Чем крупнее становятся деревья, тем менее 
благоприятно соотношение между зелеными и незелеными тканя
ми. Это приводит к  тому, что выработанных при фотосинтезе ве
ществ хватает только на обновление листвы и на дыхание огром
ной разросшейся массы- побегов и корней. В лиственных лесах
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прирост массы древесины прекращается, когда доля листвы ста
новится меньше 1 % общей массы.

2. Травяные сообщества, образованные злаками и разнотравь
ем. В течение продуктивного периода фитомасса быстро нараста
ет, одновременно часть побегов и корней отмирает или поедается 
животными. В неиспользуемых травяных сообществах к  концу 
вегетационного периода листья желтеют и засыхают, часть систе
мы побегов, а такж е корней отмирает. В степях опад составляет

' /Z  Прирост 
'/У/ биомассы 2Z

Формирование Зрелость Старение
Возраст древостоя --- ▻

Рис. 74. Схематический граф ик изменения брутто-продукции, нетто-продукции 
(П о — вся заш трихованная область), прироста биомассы (заш трихованная об
ласть над прерывистой линией), опада (заш трихованная область под  прерыви
стой линией) и дыхания однородного древостоя с увеличением его возраста. 
(K ira , Shidei, 1967.)

больше половины образовавшейся в год фитомассы, а в пустын
ных сообществах, где много эфемеров, — от 60 до 100%. На сено
косных лугах и пастбищах фитомасса в течение вегетационного 
периода беспрерывно отчуждается, поэтому К  больше, чем Оп. 
Различие между потерями от поедания животными и отмиранием 
листьев состоит прежде всего в том, что поедаются фотосинтети
чески вполне активные ассимилирующие органы; чрезмерный вы
пас (К  больше половины П н) ставит под угрозу брутто-продук
тивность. Напротив, после окончания вегетационного периода вся 
надземная фитомасса может отмирать без ущерба для экосистемы.

В ненарушенных и в находящихся в хозяйственном пользова
нии травяных фитоценозах ДБ колеблется около нуля. В засуш
ливых областях с изменчивыми осадками значения ДБ могут 
быть в разные годы резко положительными или резко отрица
тельными, однако многолетнее среднее опять-таки приближается 
к нулю.
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3. Экосистемы водоемов. В популяциях планктонных организ
мов первичная нетто-продукция проявляется прежде всего в уве
личении численности микроскопических водорослей, большей ча
стью короткоживущ их, в эвфотической зоне. Ими питается мно
жество различных консументов. Доля поедаемой массы (К )  ве
лика, в среднем ее следует оценивать в 2/3 первичной нетто-про
дукции. Потеря биомассы вследствие отпада меньше, но опреде
лить ее можно только приближенно. Отпадом в фитопланктоне 
считают те клетки, которые под действием силы тяжести или с 
течением воды опускаются ниже компенсационной глубины. С ко
рость опускания зависит от размеров, формы и удельного веса 
организмов, а такж е от движения воды и от температуры. В про
хладных водоемах при 6 °С большинство водорослей опускается в 
среднем на 3 м в день, а при 20 °С —  вдвое быстрее. Д ля водных 
экосистем характерны две особенности: чередование фазы про
дуктивного роста и протективной фазы, или фазы равновесия (по
добное тому, что наблюдается в лесах), и высокая доля потерь 
вследствие поедания (ка к  на сенокосных лугах и пастбищах). 
Поэтому в экосистеме водоема Оп, а сумма этих величин
больше АБ.

Оборот массы и мобилизация углерода

Первичные продуценты непрерывно создают массу органиче
ского вещества, которое идет на построение их тела, а затем не
посредственно или окольным путем (через цепь консументов) по
падает в почву. Опад накапливается в виде слоя подстилки на 
почве.

Таблица 12. Количество подстилки,
образующейся за год, т /га
(по данным различных авторов)

Леса 5 - 9
Тропические злаковники 1 0 -1 5
Л у га  умеренной зоны 6— 10
Степи 1— 5
Арктическая тундра 0 ,0 5 — 0 ,5
П устыни 0 ,0 1 - 0 ,0 5

Запас подстилки в экосистеме зависит от ее количества, обра
зовавшегося за год, и от скорости ее разложения. Больше всего 
подстилки образуется в тропических злаковниках, затем следу
ют луга, леса и фитоценозы засушливых районов и холодных зон 
(табл. 12). С другой стороны, скорость разложения зависит от 
характера подстилки и от почвенных и климатических условий.
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Скорость разложения подстилки определяется в основном ее 
специфическим составом: преимущественно целлюлозный матери
ал разлагается в три раза быстрее, чем сильно одревесневший 
спад, богатый дубильными веществами (например, вечнозеленые 
листья и хвоя, см. рис. 75). В дождевых тропических лесах орга
нический опад разлагается за 1— 2 года, в лиственных лесах уме
ренной зоны разложение годичного опада длится 2— 4 года (пе
риод полураспада опавшей листвы Carpinus  около 9 мес, Quercus

Рис. 75. Скорость разложе
ния подстилки (общая кр и 
вая) и ее компонентов (э к 
споненциальные кривые). 
/  —  фенол; I I  —  воска; I I I — 
лигнин; IV  —  целлюлоза; 
V  —  гемицеллюлоза; V I  — 
сахара. (П о  M inde rm an , из 
Chapm an, 1976.)

около 15 мес, Fagus около 2 лет), в хвойных лесах — 4— 5 лет, в 
горных лесах, кустарничковых пустошах и тундрах — десятки лет 
(период полураспада для ассимилирующих побегов C alluna  в ат
лантическом климате составляет 5 лет). В степях разложение 
происходит периодически, весной и летом до начала засушливого 
периода оно идет быстро, а позже —  медленно, так что слой под
стилки толще всего зимой, а летом он тонок. В ненарушенной 
экосистеме устанавливается равновесное соотношение между фи
томассой, запасом подстилки и количеством органического веще
ства в почве, которое характерно для флористического и возраст
ного состава растительного покрова и регулируется климатиче
скими и почвенными факторами (рис. 76, 77 и 81).

Подстилка постепенно разлагается сапротрофами через ряд 
промежуточных этапов до таких трудно расщепляемых веществ, 
как-лигнин , кутин, гуминовые вещества и др., и, наконец, до ми
неральных конечных продуктов (см. стр. 151 и 196). При этом 
вновь высвобождается связанная растениями С 0 2.

100

\  О б щ а я  к р и в а я  р а з л о ж е н и я  
\  X  п о д с т и л ки

В р е м я  ,м е с
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Рис. 76. Запас биомассы и оборот сухого органического вещества в девствен
ном дождевом тропическом лесу на о. П уэрто -Р ико  (O dum , P igeon, 1970), в 
смешанном лиственном лесу в Бельгии (D uv igneaud , Denaeyer-de Smet, 1970), в 
субальпийской вересковой пустош и и несомкнутом ценозе L o ise leu rio -C e tra rie - 
tum  в Альпах (Larcher, 1977) и в арктической тундре Канады  (B liss , 1975). 
П рям оугольники —  запас органического сухого вещества, т /га . Участки , отделен
ные прерывистыми линиями, и заш трихованные участки —  годовой оборот су
хого  вещества, т /( га - го д ) .  В бельгийском смешанном лиственном лесу годовая 
нетто-продукция (П „ )  в качестве годового прироста (Д Б ) увеличивает запас 
биомассы в экосистеме; в случае тропического девственного леса м ож но учесть 
та кж е  потери от поедания консументами ( К ) .  Большая часть годовой п р о д ук
ции органического вещества поступает через опад (О п) в почву. В зависимости 
от скорости разложения накапливаются различные количества подстилки и орга
нического вещества в почве.
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З апас углеродаЛиства древесина

Вересковая пустошь Еловый лес Жестколистный лес Дождевой тропический лес

257т /га 225т /га  2 7 2 т / г а  2 7  От/га

эис. 77. Запас органического углерода в зеленой массе (листве), древесине, под
жилке и гумусе в лесах областей с различным климатом и в субальпийском вере- 
цатнике. В дождевом тропическом лесу и в вечнозеленых лесах умеренно теплой 
юны углерод связан главным образом в растительной массе; подстилка быстро раз- 
1агается, и  в почве находится лишь небольшое количество органического вещества. 
Запретив, в субальпийской зоне в подстилке и в гумусе заключено больше органи- 
ю ского  вещества, чем в растительном покрове, —  прежде всего потому, что при гос- 
ю дствую щ и х там прохладны х влаж ны х условиях разложение веществ в почве идет 
'ораздо медленнее, чем в более теплых районах. (Yoda, K ira , 1969; Larcher, 1977.)

Дыхание почвы

Разложению органического вещества и образованию С 0 2 в поч
ве способствуют такие факторы, ка к  обильное поступление субст
рата, подходящие значения pH (от слабокислой до слабощелоч
ной реакции), достаточное количество кислорода, влага и тепло. 
В этом случае содержание СОо в почве может повыситься до 0,5— 
1,5 об. %, т. е. стать в 50 раз больше, чем в атмосфере. В почве, 
густо пронизанной корнями, до 10% СОг, содержащейся в поч
венном воздухе, поступает из дышащих корней растений.

Выделение С 0 2 в прилегающий к  почве слой воздуха назы
вают дыханием почвы. Передвижение газов из почвы в атмосферу 
и внутри почвы происходит тем лучше, чем больше объем почвен
ных пор и чем меньше они заполнены водой. В почве важнейшим 
механизмом выравнивания концентрации СОг является диффузия, 
а на поверхности большую роль играет такж е движение воздуха. 
Дыхание почвы — весьма ценный показатель интенсивности рас
пада органического вещества в почве; при повышении температу
ры оно возрастает с Q i0, равным 2, а при одинаковой температуре 
оно достигает максимума при высокой влажности почвы, но не 
при переувлажнении. В умеренной климатической зоне почвы под 
лесом и лугом выделяют за 1 ч в среднем 0,1— 1 г  С 0 2 на 1 м2 
поверхности, а более бедные почвы соответственно меньше.
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Рис. 78А. Первичная нетто-продуктивность (в граммах сухого вещества на 1 м2

П Р О Д У КТИ В Н О С Т Ь  Р А С ТИ ТЕ Л Ь Н О ГО  П О КР О В А  З Е М Л И

На всем земном шаре по максимальной оценке Л ита  (L ie th ) 
растения ежегодно связывают около 155-10® т углерода,, из них 
9 5 -109 т (61% ) на суше и 60• 909 т (39% ) в водоемах (табл. 13).

Высокая первичная продуктивность ограничена теми района
ми суши и моря, где растительность получает воду, тепло и пита
тельные соли в оптимальном сочетании. На суше это тропики, в 
воде — зоны между 40 и 60° северной и южной широты (рис. 78А 
и 78Б). Наибольшую продуктивность мы находим у границы во
ды и суши — в прибрежных мелководьях и на коралловых рифах, 
в дождевых тропических лесах, зарослях злаков в условиях силь-
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! ; 0 -500

Суша j | i  500-1000

Щ 1000-2000 i

В >2030 г/м 2 ;

за год ) на суше. (L ie th , 1972.)

ного увлажнения и заболоченных территориях теплых стран 
(табл. 13 и рис. 79). Большая часть поверхности суши и воды на 
Земле не отличается высокой продуктивностью. На суше почти 
всегда не хватает воды, в А рктике  и в высокогорьях к  тому же 
холод укорачивает продуктивный период. В тропических морях 
продуктивность лимитируется недостатком питательных веществ, в 
приполярных морях — недостатком света. М ежду оптимальной и 
пессимальной продуктивностью можно найти, в зависимости от 
местных условий питания, от типа и структуры растительного со
общества и от масштабов воздействия человека, все переходные 
уровни; при этом нередко встречаются значительные различия 
между близкими участками. При интенсивном землепользовании



Рис. 78Б. Первичная нетто-продуктивиость моря (в граммах сухого вещества на

можно получать с единицы площади урожаи значительно выше 
первичной продуктивности, которую давали бы в том же районе 
естественные сообщества. Однако в мировом масштабе сельско
хозяйственные урожаи все еще намного ниже возможных, глав
ным образом из-за недостаточной агротехники, экстенсивного ве
дения хозяйства, неполного использования продуктивного периода 
и возделывания низкокачественных сортов.

И С П О Л Ь З О В А Н И Е  Э Н Е Р ГИ И  РАС ТИ ТЕ Л ЬН О С ТЬЮ

Степень использования энергии света при фотосинтезе

Коэффициент полезного действия е, с которым растение пре
образует световую энергию в химическую, это
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1 м2 за го д ). Карта, составленная с помощ ью компьютера по данным Hsiao, 
V an  W yk  и L ie th ; оригинал рисунка представил Н . L ie th.

 Аккумулированная химическая энергия - 100 , . q
£ф Поглощенная световая энергия * ' '

8ф— коэффициент полезного действия фотосинтеза — показы
вает, сколько процентов поглощенной световой энергии было за
пасено в форме энергии химических связей при превращении у г
лекислоты в углеводы. В процессе фотосинтеза на 1 г ассимили- 
юванного углевода используется 15,9 к Д ж  (3,8 ккал) энергии, 
/множение этого коэффициента на интенсивность брутто-фото- 
щнтеза дает количество связанной энергии. Разумеется, все ве-



Таблица 13. Растительный покров Земли: распределение нетто-продуктивности, 
И Л П  и хлорофилла (по L ie th , W h itta ke r, 1975)

Тип растительности (или зона)
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,
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М

2

Континенты 149,0 7 .8 117,5 4 ,3 1,5

Т р о п и ч е ски е  леса 17,0 10— 35 2 2 ,0 37 ,4 6— 16 8 3 ,0

Л е са , облиственны е в период 7 ,5 10— 25 16,0 12,0 5 2 ,5

д о ж д е й

Л етн езел ен ы е  леса 7 ,0 6— 25 12,0 8 ,4 3— 12 5 2 ,0

В ечнозелены е леса ум е рен  5 ,0 6— 25 13,0 6 ,5 5— 14 12 3 ,5

ной зоны

Бореальны е леса 12,0 4 - 2 0 8 ,0 9 ,6 7— 15 12 3 ,0

Заросл и  с у х и х  к у с та р н и ко в 8 ,5 2— 12 7 ,0 6 ,0 4 - 1 2 4 1.6
и редколесье и з ж е с т ко -

. л и с тн ы х  деревьев

С ава нн ы 15,0 2— 20 9 ,0 13,5 1— 5 4 1,5

Л у г а  и степи 9 ,0 2— 15 6 ,0 5 ,4 3 ,6 1.3

Т у н д р а  и го р ы 8 ,0 0 , 1 - 4 1,4 1.1 0 , 5 - 2 , 5 2 0 ,5

К у с та р н и ч ко в ы е  пусты н и 18,0 0 ,1 — 2 ,5 0 ,9 1,6 1 0 ,5

С ухи е  п усты н и , льды 2 4 ,0 0 - 0 , 1 0 ,03 0,07 0 ,05 0,02

П о л я  и пл а нтац ии 14,0 1— 40 6 ,5 9 ,1 4— 12 4 1,5

Б о л о та , м а рш и 2 ,0 8— 60 30 6 ,0 7 3 ,0

В н утр е н н и е  водоемы 2 ,0 1— 15 4 0 ,8 0 ,2

О кеаны 361,0 15,5 55 ,0 0 ,05

О т кр ы т о е  море 332 ,0 0 ,0 2 - 4 12,5 41,5 0,03

З о н а  подъем а гл у б и н н ы х  вод 0 ,4 4— 10 5 0 ,2 0 ,3

П р и б р е ж н ы е  зоны 26 ,6 2 - 6 3 ,6 9 ,6 0 ,2

К о р а л л о в ы е  риф ы  и п р и л и в  0 ,6 5— 40 25 1 ,6 2 ,0

ны е зоны

С ол он ова ты е  воды 1,4 2—40 15 2,1 1,0

Весь земной шар 510 3,36 172,5 0 ,48
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Рис. 79. Различия в первичной продуктивности (П п) и в запасе растительной
биом ассы  эко систем  (Б )  на Земле. Все д ан н ы е  в тоннах сухого  вещества. 
[Заимствовано у  O dum  (1959) с использованием данны х из расчетов W h itta ke r 
(1970), Базилевич и Родина (1971) и L ie th  (1972).]

личины должны быть пересчитаны на одинаковую поверхность и 
одинаковый промежуток времени. Для отдельных листьев к. п. д. 
фотосинтеза при особо благоприятных условиях достигает 15% 
(у С4-злаков до 24% ), однако в большинстве случаев листья ра
ботают с к. п. д. 5— 10% или даже меньше; в культурах водорос
лей возможны величины к. п. д. 12— 15%.

Использование радиации растительным покровом

К . п. д. для первичной продуктивности (ел) вычисляют из 
брутто-продуктивности растительного покрова (П б), выраженной 
числом калорий, связанных за год на 1 м2 поверхности почвы, и 
из количества_поглощенной за это же время Ф АР на ту же еди
ницу поверхности почвы ( / а)

П б (кка л -М -» .го д -1) 1 т  /9Пх
/ а (к к а л -м -* -го д -1) * '  )

Если поглощаемая Ф АР  не измерялась, то ее можно вычис
лить приближенно из данных для всей падающей коротковолно
вой радиации между 0,3 и 3 мкм, умножив количество последней 
на коэффициент 0,4’ . Содержание энергии в образованной фито-

1 Д оля  Ф А Р  (0,4— 0,7 м км ) во всей падающ ей коротковолновой радиации 
(0,3— 3 м км ) в среднем за длительный период составляет 45% (M o n te ith , 1965); 
из падающей Ф А Р  растения поглощ аю т около 90% (Yocum, A lle n , Lemon, 1964, 
см. та кж е  рис. 6 ).



Таблица 14. Содержание энергии в сухом  органическом веществе 
растений (по данным м ногих авторов)

Содержание энергии

Растительный материал
к к а л /г к Д ж / г

Планктонны е водоросли 4 , 6 - 4 , 9 19,3— 2 0 ,5

Бурые водоросли 4 ,4 — 4 ,5 1 8 ,4 - 1 8 ,9

Л иш айники , мхи . 3 , 4 - 4 , 6 14,2— 19,3
Больш инство травянистых листостебельных растений

Побеги 3 ,8 — 4,3 15,9— 1 8 ,»
Корни 3 ,2 —4 ,7 13,4— 19,7
Семена 4 , 4 - 5 , 0 18,4— 2 1 ,0

Бобовые 4 ,4 —4 ,9 18,4— 20 ,5
Листостебельные эпифиты 3 ,8 — 4 ,0 15,9— 16,8
Листопадные деревья

Л истья 3 ,9 — 4 ,8 16,3— 20,1
Древесина ствола 4 , 2 - 4 , 6 17,6— 19,3
Корни 4 , 0 - 4 , 7 16,8— 19,7

Лиственные деревья вечнозеленых тропических лесов

Л истья 3 ,8 — 4,1 15,9— 17,2
Древесина ствола 3 ,9 — 4 ,2 16,3— 17,6
Корни 3 ,9 — 4 ,2 16,3— 18,6

Средиземноморские склерофиллы

Л истья 4 ,8 — 5 ,2 2 0 ,1 — 21 ,8
Древесина ствола 4 ,5 — 4,7 18,9— 19,7
Корни 4 ,2 —4 ,7 17,6— 19,7

Вечнозеленые хвойные деревья

Хвоя 4 ,9 — 5 ,0 20 ,5— 2 1 ,0
Древесина ствола 4 ,7 — 4 ,8 19,7— 20,1

Вересковые кустарнички

Листья 5 ,0 — 5 ,6 2 1 ,0 — 23,5
Оси побегов 5 ,1 — 5 ,8 21 ,4— 24 ,3

Пустынные кустарники

Листья 4 ,9 — 5 ,4 2 0 ,5 — 2 2 ,6
Оси побегов 4 ,5 — 5 ,0 18,9— 2 1 ,0

К актусы

Кора 3 ,7 — 4 ,0 15,5— 16,8
Ксилема 4 ,2 — 4 ,7 1 7 ,6 -1 9 ,7

Различные вещества растений

Глю коза 3 ,7 15,5
Крахм ал, целлюлоза 4 ,2 17,6
Сырой белок 5 ,5 23 ,0
Ж и р 9 ,3 3 8 ,9
Л и гн и н 6 ,3 26 ,4
Изопрен 11,2 46,9



Таблица 15. Величины к . п. д. для использования радиации
растительным покровом на Земле (данные о годовом использовании радиации
по L ie th , 1972; годовая радиация по расчетам разных авторов, из G eiger, 1965)

Типы растительности 
(е л и  зоны)

(1 ) Средне
годовое 
связыва
ние энер
ги и  в пер
вичной 
нетто-про- 
дукции, 
к к а л /(м 2 . 
•ГОД)

(2 ) Вычи
сленное! ) 
связыва
ние энер
гии в брут- 
то-продук- 
ции,
кка л /(м 2 .
•год)

(3) Годовая 
сумма ра
диации, 
получае
мой земной 
поверхно
стью (сум 
марная 
коротко
волновая 
радиация), 
ккал /(м 2-  
•год)

(4 ) Годовая 
сумма ра
диации, 
используе
мой для 
фотосин- 

теза2)

(5 ) Средне
годовой 
к . п . д . 
использо
вания ра
диации ,
вП . % 3)

(6) Исполь
зование 
энергии в 
расчете на 
нетто-про- 
Дукцию ,
% 4)

Континенты 

Д ож девы е тро  8200 25 000 1400.103 5 6 0 -103 4 ,5 1,5
пические леса 

Летнезеленые 4600 7 100 1100.103 440 .10s 1,6 1
лиственные
леса

Ж естколистные 3900 6 000 1500-103 6 0 0 -10s 1 0 ,65
рощи

Бореальные 2400 3 700 8 0 0 *103 320.10s 1 ,1 0 ,75
хвойные леса 

Тропические 2800 3 500 1400.1О3 560.10s 0 ,6 0 ,5
травяные со
общества

З лаковники  ум е 2000 2 300 1000-103 400.10s 0 ,6 0 ,5
ренной зоны 

Тундры 600 900 6 0 0 -103 240.10s 0 ,4 0 ,2 5
П олупусты ни 300 350 1800-103 720.10s 0,05 0 ,04
Площ ади сель 2700 3 200 1100-103 440.10s 0 ,7 0 ,6

скохозяйст
венного поль
зования

Океаны  

О ткры тое море 600 670 1200-103 480.10s 0,14 0 ,1 2
П рибрежные зо  1600 1800 1200-103 480.10s 0 ,4 0 ,3 5

ны

')  Вычислено из первичной нетто -продуктивности  (ко л о н ка  1) с использованием средних  
эконом ических коэф ф ициентов продуктивности.

J) Д о л я  поглощ аем ой Ф А Р  от всей падаю щ ей  коротковолновой рад иац ии  (ко л о нка  3) 
составляет по Yocum  et a l. (1964) около 40% . 1 '

3) е п  вычислен из брутто-продуктивности  (ко л о н ка  2 ) и поглощ аем ой Ф А Р  (ко л о нка  4 ).
4) Вычислено из связывания энергии  нетто -п род укц ией  (ко л о н ка  1) и поглощ аем ой Ф А Р
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массе определяют калориметрически по теплоте сгорания соответ
ствующих проб1. Теплота сгорания велика при высоком содержа
нии С в сухом органическом веществе, она различна для разных 
видов растений и разных органов (табл. 14) и изменяется в тече
ние года. Д ля приближенных расчетов содержание энергии в 1 г 
сухого органического вещества можно считать равным 18,5 к Д ж  
(4,5 ккал ).

При условиях ассимиляции, изменяющихся во времени и про
странстве, растительные сообщества работают в течение продук
тивного периода в среднем с к. п. д. ниже 2— 3% , а интенсивные 
сельскохозяйственные культуры — в лучшем случае до 6% (по
севы риса). Менее продуктивные сообщества достигают к. п. д. 
всего лишь порядка нескольких промилле; это относится и к  
большей части морей (табл. 15). По сравнению с максимально 
возможными значениями к. п. д. фотосинтеза использование ра
диации в экологических условиях крайне незначительно. Расти
тельный покров не в состоянии полностью использовать все свет
лые часы — именно в тех областях, где поглощаются наибольшие 
суммарные количества радиации (между Северным и Ю жным 
тропиками и на больших высотах над уровнем моря), продуктив
ный период короток. В тропической зоне находятся резко выра
женные пояса высокого атмосферного давления с малой облач
ностью, а потому с сильной инсоляцией (см. рис. 5 ). Однако в 
то же время пояс высокого давления особенно беден осадками, а 
потому продуктивность растительного покрова в этой области 
особенно низка (см. рис. 78). К а к  показывает мировая карта ис
пользования радиации для образования органического вещества 
растительным покровом, на первых местах в этом отношении на
ходятся узкие полосы около экватора и умеренные широты.

РО ЛЬ Р А С ТЕ Н И Й
В У Г Л Е Р О Д Н О М  Б А Л А Н С Е  З Е М Л И

Запас углерода на Земле

Общий запас соединений углерода на Земле оценивается в 
2 6 -1015 т С. Подавляющая масса углерода связана в неоргани
ческих веществах и лишь около 0 ,05% — в органических 
(табл. 16).

1 Теплота сгорания какого -либо  вещества —  это количество энергии, которая 
освобождается при его сгорании в форме тепла, Д Я . М е ж д у  Д Я  и свободной эн
тальпией, ДО  (величиной, определяющей ки н е ти ку  реакции), сущ ествует в случае 
глю козы  следующее различие: Д Я = — 2,83 М Д ж  (— 675 к к а л ) , Д С = — 2,87 М Д ж  
(— 686 к к а л ) .
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»

Таблица 16. Запасы углерода на Земле (по M iil le r ,  1960; 
Buch, 1960; B o lin , 1970); все данные 
в миллиардах тонн углерода

З а п а си  неорганического углерода
Атмосфера 700
Гидросфера

Внутренние водоемы 250
М оре, поверхностные воды 500
М оре, глубинные воды 34 500

Литосфера
Уголь, нефть 7 500
Горные породы 25 000 000

Органический углерод
Биомасса наземных организмов 410
Биомасса морских организмов > 1 0
О рганический опад и почва (суша) 710
Д етрит и органические отложения (море) 3 000

Органический углерод
Органический углерод находится в биосфере и в верхних сло

ях литосферы: 64% всего запаса органического углерода со дер-

50-/50 т/га

/50 400 т /га

>400 т /га

Рис. 80. Распределение фитомассы (надземной и подземной массы растений в 
тоннах сухого вещества на 1 га ) на Земле. Сравните эту  ка р ту  с картой  про
дуктивности  (рис. 78) и с картой влагообеспеченности различных районов мира 
<рис  152). (П о  Базилевич и Родину, 1971.)
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5-2,5 т/га

/

Рис. 81. Запас органического сухого вещества в подстилке и в мертвых частях 
растений на Земле. Сравните та кж е  эту  ка р ту  с рис. 77. (П о  Базилевич и 
Родину, 1971).

жится 'В ископаемых отложениях (торф, уголь, нефть), 32% — 
в органических остатках в почве и водоемах и около 4% участву
ет в построении биомассы. Наибольшая часть биомассы приходит
ся на долю наземных растений. Особенно велика доля лесов с их 
огромными запасами древесины —  их углерод составляет более 
3/4  всего углерода наземных растений. Поэтому лесные пояса Зем
ли — это области с наиболее мощными резервами органического 
углерода (рис. 80). На поверхности почвы и в самой почве наи
большие запасы углерода образуются в тундровой зоне и в север
ных лесах, где органические остатки разлагаются гораздо мед
леннее, чем в более теплых областях (рис. 81).

Неорганический углерод

Запасы неорганического углерода откладываются большей 
частью в осадочных горных породах земной коры. Вода морей и 
озер содержит 0,14% общего углеродного резерва Земли в форме 
ионов бикарбоната и карбоната или в виде растворенной С 0 2. 
Основная масса находится в глубинах океана. Поверхностный 
слой, в котором живут водные растения, содержит только У во за
паса неорганического углерода гидросферы. В атмосфере нахо
дится примерно столько же углерода, сколько в поверхностных

^
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водах океана; между этими водами и воздухом происходит интен
сивный обмен. С 0 2. Средняя концентрация двуокиси углерода в 
атмосфере составляет 0,03 об.% (среднее значение за 1975 год — 
335 м кл /л ). При атмосферном давлении 1 бар этой концентрации 
соответствует содержание 0,6 мг С 0 2 в 1 л воздуха. В промыш
ленных районах концентрация С 0 2 может повышаться до 
0,05 об.%; это обусловлено сжиганием угля, нефти и природного 
газа; при сжигании топлива в атмосферу возвращается С 0 2, кото
рая поглощалась из нее миллионы лет назад в процессе фотосин
теза.

КР УГО В О Р О Т У Г Л Е Р О Д А

Углерод встречается в формах, обладающих неодинаковой по
движностью: в виде твердых тел в организмах, почве и литосфере; 
в растворенной форме в клеточном соке и внеклеточных ж ид ко 
стях организмов, в почвенной и грунтовой воде и в водоемах; в га
зообразной форме в межклетниках, почвенных порах и  атмосфере. 
М еж ду различными фондами углерода и разными фазами проис
ходят процессы обмена. Углеродные соединения литосферы пере
ходят в раствор, растворенная в воде С 0 2 приходит в равновесие 
с С 0 2 воздуха, и углеродный обмен живых организмов приводит 
к  постоянному круговороту углерода на различных уровнях.

/ .  Круговорот углерода на клеточном уровне

Хлорофиллоносные клетки поглощают из воздуха или воды 
углекислоту, синтезируют из нее углеводы, которые откладывают
ся в запас, перерабатываются в конструктивном обмене или вновь 
расщепляются до С 0 2 в процессах энергетического обмена. Кле
точный круговорот углерода между брутто-фотосинтезом и дыха
нием протекает быстро, по коротким путям.

2. Круговорот углерода в растении

Круговорот углерода в растительном организме начинается с 
поглощения С 0 2 листьями; отсюда по системе ситовидных трубок 
углерод поступает в остальные органы, которые расходуют часть 
получаемых углеводов на дыхание, а остальное накапливают в 
виде прироста сухого вещества (Ан). Этот круговорот тоже быст
ро приводит к  освобождению значительной части усвоенного угле
рода в виде С 0 2.

3. Круговорот углерода в пищевых цепях
Накопленное растениями сухое вещество достается (травы и 

неодревесневшие части растений раньше, грубый материал позже) 
потребителям, которые постепенно расщепляют его до С 0 2. В ле
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сах древесная масса стоит десятки или даже сотни лет; в травя
нистых сообществах биомасса уже через несколько месяцев или 
лет превращается в опад. Д ля биологического круговорота угле
рода в экосистеме на последних этапах разложения подстилки че
рез гумус часто требуется очень много времени, иногда годы и 
десятилетия.

4. Биогеохиминеский круговорот

Круговорот углерода на Земле поддерживается прежде всего 
благодаря биологическим процессам. Растения ежегодно связы
вают в форме органических веществ около 6— 7% С 0 2, содержа
щейся в атмосфере или растворенной в поверхностных водах 
океанов и  озер. Около Уз ассимилированного вещества расходует
ся на дыхание самих растений, Уюоо выбывает из круговорота у г 
лерода в  результате отложения (погребение, образование торфа), 
остальное служит основным источником питания гетеротрофных 
организмов и поэтому представляет собой исходный пун кт  энерге
тического каскада. Дыхание, брожение и гниение высвобождают 
СОг и  пополняют ее запас..

Интенсивный обмен углекислотой между атмосферой и лито
сферой приводит к  суточным и сезонным колебаниям концентра
ции С 0 2 в воздухе. Днем фотосинтетическая деятельность расте
ний понижает содержание С 0 2 в воздухе, ночью оно вновь повы
шается вследствие высвобождения С 0 2 при диссимиляционных 
процессах. В густых растительных сообществах суточные колеба
ния могут достигать 25% от средней величины; их можно заметить 
вплоть до высоких слоев воздуха. В слое, занятом растительно
стью, при отсутствии ветра возникает характерное распределение 
концентрации С 0 2. Ночью С 0 2 накапливается между растениями, 
прежде всего около почвы; в начале дня воздух в зеленой сфере 
сообщества уже становится беднее углекислотой, около полудня 
градиент концентрации С 0 2 от свободной атмосферы до верхней 
границы фитоценоза и от почвы (дыхание почвы!) до яруса листь
ев становится более выраженным (рис. 82). По притоку СОг 
к  слою, занятому растительностью, можно вычислить интенсив
ность фотосинтеза растительного сообщества, занимающего боль
шую площадь (аэродинамический метод анализа газообмена). При 
этом оказывается, что растения извлекают С 0 2, которую они асси
милируют, главным образом из атмосферы. Доля дыхания почвы 
в снабжении растений С 0 2 составляет в зависимости от густоты и 
высоты растительного покрова от Ую (леса) до Vs (сельскохозяй
ственные культуры и низкорослые сообщества). Сезонные колеба
ния концентрации С 0 2 менее глубоки, чем суточные; в северном 
полушарии содержание С 0 2 в воздухе в течение вегетационного
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периода ниже, чем зимой, на 0,00008%, в южном полушарии — на 
0 ,00002%.

По сравнению с биологическим циклом углерода геохимические 
превращения ничтожно малы. Сюда относятся выделение СОг при 
вулканических явлениях и образование СОг при пожарах и про
мышленных процессах, которые, вместе взятые, дают меньше 10% 
количества выделяемой за год С 0 2.

Рис. 82. Суточные измене
ния вертикального профи
ля концентрации С 0 2 в воз
духе в лесу. Днем  на уров
не крон углекислота расхо
дуется на фотосинтез, и при 
отсутствии ветра здесь об
разуется зона, бедная СОг 
(305 ч. на млн), в которую  
поступает С 0 2 из атмосферы 
и из почвы (дыхание поч
вы ). Ночью  устанавливает
ся стабильное расслоение 
воздуха с повышенной ко н 
центрацией С 0 2 в припоч- 
зенном слое. (П о  M ille r, 
RGsch, 1960, из B o lin , 1970.)
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5. Крупномасштабная циркуляция

Благодаря циркуляции воздушных масс в атмосфере наземные 
экосистемы связаны с атмосферным резервуаром СОг. Морские 
течения обеспечивают перемешивание поверхностных вод океанов 
и выравнивание (правда, очень медленное) различий между по
верхностными и глубинными водами. Эти два относительно само
стоятельных круговорота в атмосфере и в море связаны через 
очень интенсивный обмен С 0 2 между воздухом и водоемами. Угле
кислота хорошо растворяется в воде, поэтому Мировой океан ста
новится для всемирного круговорота углерода (рис. 83) буфером,' 
С 0 2 огромной емкости.

КР УГО В О Р О Т К И С Л О Р О Д А

В процессах фотосинтеза и дыхания обмен углекислоты и об
мен кислорода связаны друг с другом. Благодаря выделению кис
лорода при фотосинтезе в окружающ ей живые организмы среде 
поддерживается концентрация кислорода, необходимая для дыха
ния. Содержащийся в воздухе и в воде кислород в своей массе об-
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Рис. 83. Схема круговоротов углерода и кислорода на Земле. Через запасы 
этих элементов, содержащиеся в атмосфере и в М ировом океане, биологические 
круговороты  связаны с геохимическими обменными процессами. В результате 
сж игания  и промыш ленного использования угля (С ), нефти и природного газа 
(С п Н гп + г) высвобождается углерод, который миллионы лет назад был включен 
в органические вещества.

разовался, вероятно, благодаря автотрофным организмам и нако
пился в течение геологического периода времени. Возникновение 
богатой кислородом среды послужило предпосылкой для эволю
ции более сложных организмов, которые могут осуществлять свои 
многообразные физиологические функции только благодаря высо
кому выходу энергии при аэробной диссимиляции. Наконец, жизнь 
на суше стала возможной тогда, когда образовался озоновый 
экран, поглощающий смертоносное коротковолновое УФ-излуче- 
ние (Я< 2 8 0  нм).

Круговорот кислорода на Земле (рис. 83) идет в направлении, 
обратном круговороту углерода. К а к  и последний, он состоит из 
двух в значительной мере самостоятельных круговоротов в атмо
сфере и в гидросфере, между которыми тоже происходит обмен.

Атмосфера содержит примерно 1,2* 1015 т кислорода. Благодаря 
фотосинтетической деятельности наземных растений и морского 
планктона к  этому запасу ежегодно прибавляется 70-109 т. Леса 
поставляют ежегодно 55 • 10® т 0 2; вклад травяных ценозов и воз

1
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делываемых растений при расчете баланса в большинстве случаев 
не учитывают, но он такж е значителен. Однако вклад наземной 
растительности не дает длительной чистой прибавки к  глобально
му балансу кислорода, так ка к  на суше высвобождаемый при фо
тосинтезе кислород расходуется примерно в таком же количестве 
при разложении органического опада микроорганизмами. Возме
щение кислорода, непрерывно отчуждаемого из атмосферы в ре
зультате процессов горения, возможно только благодаря активно
сти фитопланктона: в водоемах отмершие организмы опускаются 
на такую  глубину, где разложение их идет в основном анаэробньш 
путем. Кроме того, растворенный в воде бикарбонат (НСОз) 
может связываться катионами, прежде всего Са2+ и M g 2+, и тогда 
он выбывает из геохимического круговорота, вследствие чего от
ношение О2/СО 2 сдвигается в пользу кислорода. Таким образом, 
океаны служат главными регуляторами баланса ка к  0 2, так и С 0 2 
атмосферы; этому благоприятствует и то, что содержание кисло
рода в самом верхнем слое воды, активно участвующем в обмене, 
может иногда быть в 2— 3 раза выше, чем в воздухе.

Хотя в глобальном масштабе кислород имеется в избытке, в оп
ределенных местах может возникать его дефицит. Потребление 0 2 
почвенными бактериями, грибами, животными и корнями растений 
при застое воды и в плотных или теплых почвах (тропики!) иногда 
настолько велико, а пополнение его путем диффузии идет так мед
ленно, что рост корней приостанавливается или даже происходит 
их повреждение. В стоячих, плохо перемешиваемых водах кон
центрация кислорода ниже эвфотической зоны с глубиной все 
больше и больше падает в результате поглощения 0 2 животными, 
микроорганизмами и восстанавливающими веществами в детрите 
(особенно H 2S). В замкнутых морях (Балтийском, Черном) и 
в озерах с плохой циркуляцией воды дело может дойти до полного 
исчезновения кислорода на глубине. Опасаются такж е нехватки 
кислорода в густонаселенных районах в связи с его повышенным 
потреблением. Действительно, в некоторых городах при длитель
ном безветрии можно было констатировать временное уменьшение 
содержания кислорода в воздухе. Однако, несмотря на ухудшение 
кислородного баланса в индустриальных странах, какого-либо 
снижения содержания кислорода в атмосфере в целом обнаружить 
не удается. Древесные насаждения в населенных пунктах улучш а
ют условия жизни, но не следует переоценивать их значение ка к  
источника кислорода: хотя можно подсчитать, что в умеренной 
зоне 1 га леса весной и летом выделяет в среднем 25 к г  0 2 в день 
или что тропическая быстрорастущая плантация дает 60 т 0 2 на 
1 га в год, нельзя не заметить, что все эти величины исчезающе 
малы по сравнению с общим количеством кислорода в атмосфе
ре — суммарная годовая продукция лесов составляет всего лишь 
1/22000 имеющегося запаса кислорода.



ГЛАВА 4
АЗОТНЫЙ ОБМЕН РАСТЕНИЙ

Растительная масса формируется не только за счет продуктов 
фотосинтеза, она содержит наряду с С, О и Н в среднем 2— 4% N 
(в белковых веществах 15— 19% азота); среди биоэлементов азот 
стоит по количеству на четвертом месте (рис. 1). Углеродный об
мен тесно связан с азотным. Энергию и молекулярные субстраты, 
необходимые для включения азота, доставляет углеродный обмен; 
с другой стороны, синтетическая деятельность растений (а значит, 
и накопление органического вещества) регулируется азотным пи
танием. Поэтому между усвоением азота и продуктивностью суще
ствует тесная корреляция — это относится ка к  к  отдельному расте
нию, так и ко всему растительному покрову Земли (рис. 84). П ри
рост растительной массы нередко лимитируется количеством азо
та. При выраженной нехватке азота растения остаются низкорос
лыми, у них мелкоклеточные ткани и грубые клеточные стенки 
(склероз, обусловленный недостатком азота, или пейноморфоз).

А З О Т Н Ы Й  О БМ Е Н  В Ы С Ш И Х  Р А С ТЕ Н И Й

Поглощение азота

Зеленые растения используют неорганический связанный азот, 
они не только С-автотрофны, но и N -автотрофны. Азот ка к  мине
ральное питательное вещество поглощается из почвы в виде ни
тратного или аммонийного иона (подробнее о поглощении ионов 
см. стр. 167). Важнейшим источником азота служит ион NOJ, 
который содержится в корнеобитаемой части почвы в большем 
количестве, чем N H ^. К а к  всякое поглощение ионов, перенос азо
та —  это процесс, требующий энергии (и, следовательно, зависи
мый от дыхания), поэтому на холодных и плохо проветриваемых 
почвах растения часто страдают от недостатка азота.

Ассимиляция азота

Поглощенный азот включается в виде аминогрупп в соединения 
углерода, и в результате образуются аминокислоты (рис. 85).

Первый этап состоит в восстановлении нитрата до нитрита. Это 
процесс, катализируемый цепью ферментов и кофакторов, среди 
которых главную роль играет нитратредуктаза. Затем нитрит вое-
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станавливается при участии нитритредуктазы до N H 4 . Энергию и 
восстановительную силу для ассимиляционного восстановления 
нитрита доставляет дыхание (в форме Н А Д -Н 2), а в клетках, со
держащих хлоропласты, такж е световая реакция фотосинтеза 
(в форме Н А Д Ф -Н 2).

Процесс собственно ассимиляции — это восстановительное ами- 
нирование а-кетокислот. У  высших растений вначале происходит 
аминирование а-кетоглутаровой кислоты — промежуточного про
дукта в цикле Кребса. Получается глутаминовая кислота, которая 
может переносить свою N H 2-rpynny на другие а-кетокислоты 
(трансаминирование), образующиеся при гликолизе и в цикле 
Кребса. Из этих первичных аминокислот синтезируются остальные 
аминокислоты, углеродный скелет которых образуется из проме
жуточных продуктов углеводного обмена, в том числе из промежу
точных продуктов цикла Кальвина и окислительного пентозофос- 
фатного цикла. Аминокислоты используются для построения бел
ков, а такж е служат исходными веществами для синтеза компо
нентов нуклеиновых кислот и множества других азотистых соеди
нений.

Синтез белка зависит от температуры, и растения способны 
в этом отношении к  температурной адаптации (рис. 8 6 ). Все мета
болические процессы, которые участвуют в синтезе белка или пред
шествуют ему (активное поглощение азота и его транспорт, синтез 
аминокислот, транскрипция и трансляция), сами зависят от темпе
ратуры и характеризуются различными температурными коэффи
циентами, а между тем скорости их должны быть согласованы 
друг с другом. Поэтому температурный оптимум для всего процес
са в целом, ка к  правило, очень узок. Однако синтез белка отли
чается гибкой и быстрой приспособляемостью — существенная 
предпосылка для всех молекулярных, функциональных и морфо
логических температурных адаптаций растения.

Выделение азога

К а к  мы видели, первичный неорганический источник углерода 
(С 0 2) зеленое растение берет из воздуха, а конечный продукт угле
родного обмена — тоже С 0 2 — возвращается опять в атмосферу. 
С азотом дело обстоит иначе. Неорганические азотистые вещества 
высшее растение поглощает из окружающ ей среды, но оно крайне 
редко и лишь в очень малых количествах разлагает свои азот
содержащие ассимиляты до неорганической формы (N H 3). Азот 
выделяется в основном в органической форме: корни выделяют 
аминокислоты и другие органические азотистые соединения, боль
шие количества азота теряются при сбрасывании листьев и плодов; 
листва содержит азот в протоплазме и, кроме того, в виде нитра
та в клеточном соке, а семена накапливают такж е резервный бе
лок.

10— 2396
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Рис. 85. Ассимиляция азота и ее связь с энергетическим метаболизмом клетки 
(упрощ енная схема). Восстановители для перевода нитрата в ам иногруппу об
разую тся в результате дыхания (Н А Д -Н 2) или световой реакции фотосинтеза 
(Н А Д Ф -Н г ;  фотовосстановление нитратов). Различные аминокислоты синтези
рую тся путем аминирования пром ежуточны х и вторичных продуктов цикла Креб
са и темновых реакций фотосинтеза. Ф Г К  —  3-фосфоглицериновая кислота; 
П ир  —  пируват; О ксА ц —  оксалоацетат; а - К Г К  —  а-кетоглутаровая кислота; 
Глу —  глутам иновая кислота и родственные аминокислоты; Асп —  аспарагиновая 
кислота и родственные аминокислоты; Ала —  аланин и родственные аминокисло
ты ; Фен —  фенилаланин и родственные аминокислоты; Сер —  серии и родствен
ные аминокислоты; ш икимовая кислота образуется из эритрозо-4-фосфата (четы
рехуглеродного пром ежуточного продукта  цикла Кальвина).

Обратное превращение органических азотистых соединений 
в неорганическую исходную форму осуществляют N -гетеротроф- 
ные организмы (животные, многие грибы и бактерии). Только они 
завершают азотистый цикл высшего растения, который, таким об
разом, находится в зависимости от азотного обмена микроорга
низмов.

Рис. 84. Годовое включение азота в органическое вещество наземными расте
ниями. Тесная корреляция м еж ду поглощением азота и продуктивностью  стано
вится очевидной при сопоставлении этого рисунка с картой продуктивности 
(рис. 78А ). (П о  Базилевич и Родину, 1971.)

10*
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Рис. 86. Температурные кривые син
теза белка в растениях пшеницы, вы
ращенных при разных температурах. 
Благодаря приспособлению к  теплу  
(температуры выращивания выше- 
20 °С) оптимум для синтеза белка 
сдвигается в сторону более вы соких 
температур и содержание белка в по
бегах (кривая вверху слева) увеличи
вается. (W eidner, Z iemens, 1975.)

А З О ТН Ы Й  О БМ ЕН  М И К Р О О Р Г А Н И З М О В

Поглощение и усвоение азота

Многочисленные бактерии и грибы подобно зеленым растениям 
способны поглощать и ассимилировать неорганические соедине
ния азота. Правда, чаще всего они предпочитают ионам NOij ионы 
NH 4. Есть микроорганизмы, которые могут усваивать даже инерт
ный азот воздуха. Эти фиксаторы N 2 достигают наиболее важной 
в экологическом отношении ступени N-автотрофии. При этом речь 
идет всегда о прокариотах, а именно о сине-зеленых водорослях 
и бактериях, которые частично живут свободно в почве, а частично 
находятся в симбиозе.

Свободножив у  щие азотфиксирующие микроорганизмы

Способность свободноживущих почвенных бактерий (C lostrid ium  
pasteurianum  и Azotobacter chroococcum) связывать азот воздуха 
была впервые продемонстрирована С. Н. Виноградским. Однако 
молекулярный азот усваивают и многие другие виды бактерий, 
прежде всего фотоавтотрофные бактерии и некоторые окисляющие 
Н 2 бактерии в водоемах; к  этому способны такж е многие сине-зе
леные водоросли — представители родов, образующих гетероци
сты, например Nostoc, Anabaena, C a lo th rix  и M astigocladus. Эти 
сине-зеленые водоросли полностью независимы в отношении орга
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ногенных элементов —  они автотрофны ка к по углероду, та к и 
по азоту. Азотфиксирующие сине-зеленые водоросли встречаются 
в обычных водоемах, в почвах, на листьях и хвое деревьев, в горя
чих источниках и в других экстремальных местообитаниях, а такж е 
играют роль пионеров при заселении ранее безжизненных мест.

Связывание азота воздуха начинается с восстановительного 
расщепления молекулы N 2. Эта сильно- эндергоническая реакция 
(табл. 17) катализируется нитрогеназной системой.

Таилица 17. Реакции превращения азота,
осуществляемые микроорганизмами (D elw iche, 1970)

Энергия!)

Реакция
ккал кД ж

1. Ф иксация азота воздуха
N 2— 2N 4-160 + 7 0 0
2 N + 3 H 2— > 2 N H 3 — 12,8 —64

2. Денитриф икация
C6H I20 6+ 6 K N 0 3 —^  6 С 0 2+ З Н 20 + 6 К 0 Н  + — 545 — 2282
+  3N 20

5C eH 12O e +  2 4 K N 0 3— ►ЗОСОг +  18Н20  + — 570 — 2386
4 -2 4 К О Н +  12N2

3. Аммониф икация
2 C H 2N H 2C O O H + 3 0 2— > 4 C 0 2 + 2 H 20 + 2 N H 3 —  176 — 737

4. Н итриф икация
2М Н 3+ 3 0 2— * 2 H N 0 2+ 2 H 20 — 66 — 275
2 K N 0 2+ 0 2— ►2KN03 - 1 7 , 5 — 73

')  Количество энергии , поглощ аем ое или выделяемое на 1 моль субстрата.

Нитрогеназная система — это комплекс из двух белков, один- 
из которых содержит железо, а другой — железо и молибден. 
Энергию и восстанавливающие электроны доставляет дыхание. 
Поэтому организм потребляет большое количество легко доступ
ного органического субстрата. В лабораторных условиях азотобак
теру для фиксации 1 г  азота воздуха требуется 50 г глюкозы, 
a C lostrid ium  расходует даже 170 г. Таким образом, следует учи
тывать то, что в естественных условиях фиксацию N 2 свободножи- 
вущими микроорганизмами лимитирует прежде всего недостаток 
подходящего питательного субстрата. В почвах с грубым гумусом, 
т. е. с трудно разлагаемым органическим веществом, азотфикси
рующие бактерии развиваются плохо. В холодных областях (А р к
тика) интенсивность фиксации М2 такж е незначительна — от 0,1 
до 1,5 к г  N2 на 1 га в год. При низкой температуре (несколько' 
градусов выше нуля) нитрогеиаза сине-зеленых водорослей теряет 
активность; оптимум лежит в области 20— 25 °С; в отличие от фо-
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-1 0 5 О + 5 +10 +15 +20 + 25 +30 +35 + 40
Температ ура °С

Рис. 87. Схематический граф ик влияния температуры на нетто-фотосинтез ( / )  и 
активность нитрогеназы ( I I )  у  азотф иксирующ его лиш айника Sterocau lon  ра- 
schale. (K a llio , 1975.)

тосинтеза, дыхания и синтеза белка связывание азота не обнару
живает адаптации к  низким температурам местообитания 
(рис. 87). Поэтому азотфиксаторы наиболее активны в теплых, 
постоянно влажных местах: сине-зеленые водоросли на рисовых 
полях в состоянии усваивать 50 к г  и более, а на рифах у австра
лийского побережья — до 30 к г  азота на 1 га в год.

Симбиотические азотфиксаторы

Симбиотические фиксаторы N 2 разрешают для себя проблему 
углеводного питания, поселяясь в клетках автотрофных растений. 
Благодаря этому они связывают гораздо больше азота, который 
достается такж е растению-хозяину.

У  гороха одна треть образующихся в надземных органах угле
водов переходит в корни и корневые клубеньки; из этого количе
ства 37% расходуется на дыхание, 1 9 % — на рост клубеньков, 
остальные 44% вместе с фиксированным азотом возвращаются 
в надземные органы в форме аминокислот. Объем фиксации Ы2 
симбионтами очень сильно зависит от поступления ассимилятов — 
при малой фотосинтетической продуктивности растения-хозяина 
уменьшается и связывание азота бактериями; путем стимуляции 
фотосинтеза (например, с помощью повышенных концентраций 
СОг) можно повысить выход связанного азота в три раза. Расте
ние-хозяин и симбионт образуют экологическое единство, столь 
же независимое в отношении углеродного и азотного питания, не
обходимого для построения протоплазмы, ка к  и сине-зеленые во
доросли.

Симбиотические азотфиксаторы могут усваивать азот воздуха 
значительно эффективнее, чем свободноживущие микроорганизмы: 
в среднем, ка к  считают, 200 к г  N на 1 га за вегетационный сезон, 
в оптимальных условиях —  в два раза больше этого количества. 
Важнейшими симбиотическими азотфиксаторами являются бак
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терии рода Rhizobium, которые сожительствуют с бобовыми в кор
невых клубеньках. В роде Rhizobium  имеется несколько видов со 
многими специализированными расами, приспособленными к  опре
деленным видам бобовых. В слабо выраженном (ассоциативном) 
симбиозе находятся иногда такие свободноживущие бактерии, ка к  
азотобактер, которые поселяются в сплетении корней различных 
растений, особенно С4-злаков, и в микоризе деревьев.

Еще одна группа азотфиксирующих симбионтов —  это актино- 
мицеты, прежде всего из рода Frankia, которые образуют клубень
ки на корнях Alnus, M yrica , Hippophae, Elaeagnus, Casuarina, 
Ceanothus и некоторых других деревянистых растений. Все эти 
кустарники и деревья растут на бедных азотом почвах. Сине-зеле
ные водоросли (нрпример, Nostoc и Anabaena) вступают в симбиоз 
с мхами, лишайниками, папоротниками и высшими растениями.

Симбиоз с бобовыми. Бактерии рода Rhizobium  —  облигатные 
аэробы и живут ка к  сапротрофы в почве тех областей, где рас
пространены растения-хозяева. Вне области их распространения 
интродуцированные виды бобовых (например, соя, акации и мимо
зы в Европе) остаются без клубеньков, если почва предварительно 
не была заражена симбионтами. Инфицируются молодые растения,, 
при этом бактерии проникают из почвы в корневые волоски и в ви
де инфекционной трубки добираются до коровой паренхимы. Там 
они выделяют ростовое вещество и таким образом стимулируют- 
деление клеток растения-хозяина, что и ведет к  образованию кор
невых клубеньков. Одновременно размножаются и сами бактерии,, 
которые на этой стадии инфекции получают питание только от рас
тения-хозяина. Позднее бактерии, которые были вначале палочко
видными, превращаются в более крупные бактероиды, принимаю
щие иногда разветвленную форму. Изменяются и клетки хозяина: 
они синтезируют фермент леггемоглобин (легоглобин) и окраш и
ваются в красный цвет. Теперь уже начинается фиксация азота„ 
которую, так же ка к  и у свободноживущих бактерий, катализиру
ет нитрогеназная система. В период самого быстрого роста над
земных побегов большая часть фиксированного бактериями азота 
тотчас же передается растению-хозяину. После отцветания хозяина 
клубеньки стареют, леггемоглобин распадается и содержание азота 
в клубеньках падает. В конце концов бактероиды превращаются 
в бактерии, способные к  инфекции. Бактерии, оставшиеся в разру
шающихся клубеньках, подвергаются лизису.

Разложение органических азотистых веществ микроорганизмами 
и мобилизация азота

В отмерших органах (опаде) первичных и вторичных продуцен
тов органические азотистые соединения находятся преимуществен
но в высокомолекулярной форме, прежде всего в виде бел ка. Гр и-
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бы и бактерии с помощью своих внеклеточных протеолитических 
‘ферментов расщепляют этот белок до пептидов и аминокислот, ко
торые затем, так же ка к  и другие низкомолекулярные азотистые 
соединения (например, мочевина), поглощаются клетками этих ор
ганизмов и там окончательно расщепляются или же непосредствен
но используются для новых синтезов. Редуценты используют глав
ным образом углеродный скелет, а азот в результате окислитель
ного дезаминирования освобождается в виде аммиака. Азот аро
матических соединений менее доступен для переработки, в конце 
концов он оказывается в гуминовых веществах, которые содержат 
в среднем 1— 9% N. Мобилизация азота в почве зависит от доступ
ности его для микробов и от состава имеющейся подстилки (осо
бенно от содержания в ней N ) . Удобным показателем может слу
жить отношение С : N, которое тем больше, чем беднее азотом 
органическое вещество (табл. 18). Вещества с очень высоким от
ношением С : N плохо используются микроорганизмами, если нет 
дополнительных источников азота. С другой стороны, при расщеп
лении субстратов, богатых азотом (т. е. с очень низким отноше
нием С : N ) , теряется больше N H 3. Д ля микробного расщепления 
шаиболее благоприятны величины С : N от 10 : 1 до 20 : 1.

Таблица 18. Отношение С : N  (вычислено из данных
о химическом составе)

Автотрофные растения

Наземные растения (среднее) 50 :1 — 30:1
Бобовые 25:1
П ланктонны е водоросли 5 :1 — 15:1

Гетеротрофные организм ы

Бактерии 4:1
Ж ивотны е 6 : 1— 4 :1

В ы со ко м о л е кул я р н ы е  органические вещества 
Растительные остатки1)
Солома 100:1— 80:1
Листовая подстилка 5 0 :1 — 30:1
Г ум ус1) 40 :1— 10:1
Белковые вещества 3:1

')  Scheffer. 1958.

О Б М Е Н  АЗО ТА В Э КО С И С ТЕМ Е

Пока в дело не вмешивается человек, скорость обращения азо
та  в экосистеме зависит от деятельности микроорганизмов, разла
гающих органические вещества. Природные экосистемы получают 
извне лишь небольшие количества азота — из воздуха или вывет
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риваемых пород; потери в результате вымывания растворимых и 
выделения газообразных форм азота невелики, пока растительный 
покров остается сомкнутым и почва ненарушенной. Азот, который 
автотрофные растения извлекают из почвы в виде N O 3 или N H t,  
фиксируется сначала в фитомассе, а затем возвращается обратно- 
в почву. Там азотсодержащее органическое вещество накапливает
ся до тех пор, пока оно не будет снова минерализовано аммони- 
фикаторами и другими редуцентами. Д о  этого времени азот доста
точно хорошо защищен от вымывания.

Минерализация азота

Минерализация азота протекает медленно и в несколько этапов. 
Строго говоря, минерализация, т. е. переход из органической фор
мы в неорганическую, происходит уже при аммонификации (см. 
табл. 17). Но образующийся при микробной диссимиляции аммиак, 
ка к  правило, подвергается дальнейшим превращениям. Многие 
микроорганизмы способны использовать для получения энергии 
различные по валентности и степени окисленности формы азота 
от N 3- до N5-: тарификаторы (хемоавтотрофные бактерии) окис
ляют МН 3 и N H 4 через нитрит до нитрата, денитрификаторы выде
ляют в качестве конечных продуктов молекулярный азот и окислы 
азота. Аммонификаторы, нитрификаторы и денитрификаторы 
выполняют в природном превращении азота важную  задачу регу
лирования его круговорота. Благодаря их деятельности снова ис
пользуются в круговороте те продукты, которые служат питатель
ными веществами для первичных и вторичных продуцентов: NO3* 
N H t и N2. '

Образование нитратов

Нитрификаторы окисляют N H 3 и N H 4 и противодействуют та
ким образом их накоплению. Nitrosomonas  окисляет NH? в нит
рит, a N itrobacte r продолжает окисление до нитрата. На каждой 
стадии окисления выделяется энергия (см. табл. 17), которую нит
рифицирующие бактерии используют для синтеза органического 
вещества. Нитритные и нитратные бактерии в почве всегда обра
зуют сообщество, так ка к  N itrobacte r тотчас ж е перехварывает ко
нечный продукт от Nitrosomonas. Благодаря этому N O i, ка к  пра
вило, не накапливается. Такое тесное сцепление партнеров в еди
ной сомкнутой пищевой цепи можно назвать парабиозом.

Нитрификаторы чувствительны к  недостатку кислорода. Высо
кое отношение С : N в субстрате и pH  ниже 4,5 такж е сильно угне
тают их рост. Поэтому на плохо проветриваемых и кислых почвах 
нитрификация подавлена, так что часто накапливается N H ^  
(рис. 8 8 ), как, например, в кустарничковой тундре, в субарктиче-
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Эут рофная бурая почва
10 м г Ы / л  2 0

П о д зо л и с т а я  б у р а я  почва  
О 10 2 0  лгеЫ /л 30

N 0 ,

§
а

4 5 6 7 88 pH

Р ис. 8 8 . Накопление минеральных соединений азота и изменение pH  в лесных 
почвах в августе (профиль по гл убине ). В кислом грубом гумусе под L usu lo -  
F agetum  аккум улируется почти исключительно N H t ,  в нейтральном муллевом 
гум усе  под A ce ri-F ra x in e iu m  —  преимущественно N O 3 . (E llenbe rg , 1964.)

ских  и субальпийских лесах, в приатлантических верещатниках, 
в болотах и торфяниках. Но из этого правила есть исключения: 
многие тропические лесные почвы содержат больше N O 3 , чем 
N H 4 . хотя они бедны кислородом и имеют выраженную кислую 
реакцию (pH 4).

Интенсивность минерализации азота

Запас N H t  и М О з  в почве зависит от быстроты минерализации 
и от потребления и других потерь минерального азота. Под интен
сивностью минерализации следует понимать скорость пополнения 
запасов минерального азота. В то же время высшие растения, 
а такж е микроорганизмы берут из почвы для своего белкового об
мена неорганические азотистые вещества. Кроме того, улетучива
ются МН 3 и N2 (при денитрификации). Поэтому действительную 
интенсивность минерализации определить нелегко, так же ка к  и из
мерить нетто-минерализацию, т. е. избыток минерального азота, 
который остается после удовлетворения собственной потребности 
микроорганизмов. Интенсивность нетто-минерализации служит по
казателем того, с какой скоростью может идти обратный приток 
азота в биологическом круговороте экосистемы. Кроме того, она 
характеризует обеспеченность высших растений азотом.

Интенсивность нетто-минерализации изменяется в зависимости 
от температуры, влажности и pH почвы, а такж е от вида и количе
ства питательного субстрата (см. зависимость по горизонтам в поч
венном профиле, рис. 8 8 ) . На лугах с преобладанием зонтичных 
она очень высока, а в грубом гумусе под кустарничковыми пусто-
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Таблица 19. Интенсивность нетто-минерализации азота в верхних слоях почвы 
и высвобождение минерального азота из листовой подстилки 
в течение вегетационного периода (по определениям разных авторов, 
см. Родин и Базилевич, 1967; Rehder, 1970; E llenberg , 1971)

Растительный покров
Интенсивность  
нетто-минерализа
ц ии , к г  N  на 1 га

Высвобожде
ние минераль
ного азота  
(потенциал ь- 
н о г) , к г  N  
на 1 га

Тропики
Д ождевы е леса 125— 214 260
Листопадные леса 140— 190 226
Галерейные леса 72
Саванны 3—30
Посевы и посадки 70— 100

Умеренная зона
Летнезеленые лиственные леса 100— 200(300)
Вечнозеленые хвойные леса 30— 80 (125) 50— 180
Л у га  с преобладанием зонтичных 300— 700
Сенокосные луга 135— 260 130— 230
Сухие степи и остепненные луга 10— 30 2 0 -6 5
Растительность засоленных почв 9 - 1 4
Осоковые болота, сырые луга 5—30

Холодные зоны
Горные леса и тайга 30 15— 25(80)
Альпийские кустарничковы е пустоши 10— 2 0
Альпийские п усто тн ы е  луга 5— 50
Тундра 20— 50
Торфяные болота 0 ,5 — 5

шами особенно низка. Леса занимают среднее место, причем 
в хвойных лесах нетто-минерализация идет примерно вдвое мед
леннее, чем в лиственных (табл. 19).

Минерализация N
4

Поглощение

Месяцы

Рис. 89. Сезонные сдвиги в азотном балансе почвы букового леса. Весной, в 
конце лета и зимой поглощение азота растениями превышает минерализацию 
азота, а в начале лета и поздней осенью преобладает минерализация (Runge, 
E llenberg , 1971.)
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Рис. 90. Годовой ход аккум уляции азота в верхних горизонтах бурозема, бога 
то го  основаниями, под A ce ri-F ra x in e tu m  и изменения температуры и влажности 
почвы. Количество азота в теплое время года зависит прежде всего от прома- 
чивания почвы; в холодное время года (при температурах ни ж е  5 °С) минера
лизацию  азота ограничивает недостаток тепла, поэтому содержание воды в почве 
вряд ли оказывает какое-либо действие. (E llenbe rg , 1964.)
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Рис. 91. Влияние температуры и влажности почвы на интенсивность нетто-мя- 
нерализации в лесной почве (рендзине). Слева —  аммониф икация, справа  —  ни 
триф икация. (B ille s , L o ssa in t, C ortez, 1971.)
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В почвах с очень высоким отношением С : N интенсивность нет
то-минерализации невысока, та к ка к  микроорганизмы здесь сами 
страдают от недостатка азота и им приходится использовать не
органические азотные соединения. Интенсивность нетто-минерали
зации сильно изменяется такж е во -времени. На протяжении года 
она повышается и падает в связи с изменениями влажности и тем
пературы. Весной при низких температурах пополнение запасов 
минерального азота отстает от поглощения его растительностью, 
так что баланс азота в почве на некоторое время становится отри
цательным (рис. 89). Колебания могут быть обусловлены такж е 
повышенным потреблением азота микроорганизмами. Например, 
весной и летом при условиях, особенно благоприятных для раз
множения микроорганизмов, наблюдается снижение нетто-минера
лизации; напротив, осенью, а такж е вскоре после таяния снега ми
нерализация может идти быстро (рис. 90). Аммонификация воз
растает с повышением температуры вплоть до 60 и 70 °С, для 
нитрификации же существует оптимум между 25 и 3 5 °С (рис. 91). 
Однако холода и даже мороз не подавляют минерализацию азота 
полностью; очевидно, микрофлора может хорошо приспосабливать
ся к низким температурам.

Роль микоризы в азотном питании высших растений

В почвах с недостаточной минерализацией, где условия для 
бактерий неблагоприятны, листостебельные растения осваивают 
труднодоступные источники азота с помощью высокой биохимиче
ской активности грибов, с которыми они находятся в симбиозе. На 
корнях почти всех видов растений имеются грибы-симбионты. Су
ществуют две формы микоризы — эктомикориза и эндомикориза, 
а такж е  переходные формы. В случае эндомикоризы  мицелий гри
ба проникает внутрь паренхимных клеток корня и выделяет там 
ростовые и другие физиологически активные вещества. Д ля азот-, 
но го питания растений, особенно древесных, большое значение 
имеет эктомикориза. В эктомикоризе густая сеть мицелия оплета
ет молодые неопробковевшие кончики корней, на которых после 
этого образуются булавовидные вздутия. Гифы проникают также 
в наружные клетки и в межклетники коры корня и берут на себя 
функцию отсутствующих корневых волосков. Росту грибов благо
приятствует обильное поступление углеводов от растения-хозяина.

Расходящиеся в почве во все стороны гифы микоризного гриба 
увеличивают всасывающую поверхность по сравнению с корнями 
без грибов в 100— 1000 раз. Через обширную сеть мицелия в почве 
гриб добывает питательные вещества и воду и проводит их дальше 
в ткани растения-хозяина; лесные деревья могут получать боль
шую часть необходимого азота (и фосфора) через корни, образую
щие микоризу. У  молодых растений кедра с хорошо развитой



158 Глава 4

микоризой хвоя содержала на 86% больше N (и, кроме того, на 
234% больше Р и на 75% больше К ) ,  чем у безмикоризных рас
тений. Улучшенное питание эктомикотрофных растений способст
вует их более быстрому приросту и заселению ими таких неблаго
приятных мест, ка к  высокогорья и бедные питательными вещест
вами отвалы промышленного мусора и пустой горной породы.

Роль растений и микроорганизмов в круговороте азота на Земле 

Запасы азота на Земле

Основной запас азота находится в атмосфере, которая на 
78 об. % состоит из молекулярного азота. Земная кора (а такж е 
подпочва) содержит всего только 0,03% азота, а в морской воде 
его концентрация составляет лишь несколько частей на 1 млн.

З апас азот а

Подстилка

Ьлооыи лес

9,8 т/га

Вересковая пустошь 

5,5 г/еа
Жестколистный j 

7,9 т / га
Тропический лес 

4 ,7  т / г а

Р и с . 9 2 .  Запас азота в листве, древесине, подстилке и гумусе дождевого  тропи
ческого леса, вечнозеленого леса умеренно-теплой зоны, субальпийского елового 
леса и субальпийской кустарничковой пустош и. П лош ади кругов  соответствуют 
количеству азота на 1 га. Сравнение с запасами азота, связанного в органиче
ски х  веществах (см. рис. 7 7 ) ,  показывает, что ббльшая часть азота закреплена 
в гумусе. В противоположность этом у биомасса накапливает лишь незначитель
ные количества азота (Yoda, K ira , 1 9 6 9 ;  Larcher, 1 9 7 7 .)

Напротив, в верхнем слое почвы азота значительно больше (0,1 — 
0Л%  сухого вещества; см. табл. 23). Почвенный азот содержится 
преимущественно в гумусе, 98% азота почвы связано в органиче
ских веществах и только 2% находится в минеральной форме. 
Азот, участвующий в обменных процессах с биосферой, распреде
лен на Земле следующим образом: 99,4% его содержится в атмо
сфере (3 ,8 -1018 т ) , 0,5% в гидросфере, 0,05% в почве и 0,0005% 
в биомассе.

В отличие от углерода почти весь азот наземных экосистем 
находится в почве, а не в биомассе (рис. 92).
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Круговорот азота

Несмотря на огромный запас азота в атмосфере, круговорот 
азота происходит главным образом между организмами и почвой 
(рис. 93 и 94). Так же ка к  и в круговоротах других органогенных 
элементов (С, Р, S ), в круговороте азота доминирующую роль 
играют микроорганизмы: в этом отношении они стоят впереди 
высших растений. Азотфиксаторы — единственные организмы, ко 
торые могут использовать колоссальные запасы атмосферного азо
та. Они превращают молекулярный азот в усвояемую растениями

(0,2)

NH3 W '''//'/''#

0,5

0.2

f f f f i

О

10 0,4
орг 335

Рис. 93. Круговорот азота в субарктическом тундровом болоте. Запасы азота 
(N ) приведены в г /м 2, транспорт в г / ( м 2 -го д ). Д л я  цветковы х растений и ли
ш айников [запас  азота в надземной фитомассе 1,6 г /м 2, в подземной фитомас
се 3,0 г  (N )/m 2, в  подстилке 3,2 г /м 2] и для мхов [запас  азота 4,4 г /м 2] азотный 
обмен показан раздельно. N 4acT —  поступление азота в экосистему путем зано
са твердых частиц, М „рг —  азот в органической массе в почве, N am  —  а кку м у 
ляция азота. Поступление азота в тундровое болото с осадками хотя и неве
лико, но для экосистемы существенно (причем половину здесь составляет ам
монийный азот и половину —  нитратны й). Приблизительно вдвое больше, чем 
осадки, дает фиксация атмосферного азота. Д л я  роста растений ежегодно рас
ходуется около 2 г /м 2. Высвобождение азота из подстилки составляет 
0,2  г / ( м 2 -го д ), и это количество, вероятно, полностью потребляется моховым по
кровом. Ц ветковые растения получаю т азот благодаря минерализации торфа, к о 
торая, однако, протекает очень медленно [0,5 гЫ /(м 2-год ) в слое почвы глуби
ной до 10 см ]. Кроме того , азот высвобождается при минерализации гумуса в 
более глубоких слоях. В тундровом болоте образуется только аммонийный азот, 
но не нитратный, так к а к  здесь нет нитрифицирующих бактерий. П родуктивность 
растительного покрова лимитируется недостатком азота. (R ossw a ll et al., 1975.)
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О к и с л ы  N

NH
N0

Рис. 94. Схема круговорота азота. 1 —  поглощение N O J и N H 4 микроорганизм а
ми и высшими растениями; 2 — ассимиляция азота и синтез белка; 3  —  связы
вание атмосферного азота клубеньковыми бактериями; 4 —  связывание атмосфер
ного азота свободноживущ ими азотф иксирующ ими бактериями и сине-зеле
ными водорослями; 5 —  снабжение азотом д ругих  членов экосистемы через цепи 
питания; 6 —  выделение азотистых соединений (аминокислот, мочевины) и опад 
органического вещества; 7 —  минерализация азота (аммониф икация, образование 
нитритов и ни тратов ); 8  —  денитриф икация (высвобождение N 2) ;  9 —  потеря 
МНз экосистемой, поступление в атмосферу азотистых соединений в результате 
фотоокисления, грозовы х разрядов и вулканической деятельности; 1 0 — связыва
ние азота и высвобождение азотистых соединений промышленностью (азотные 
удобрения, газообразные отхо д ы ); 11 —  поступление азотистых соединений в эко 
систему из атмосферы с осадками; 12 —  потеря азота экосистемой вследствие вы
мывания.

форму в большем количестве, чем это обеспечивается азотной 
промышленностью. По оценкам 1970 г. на долю микроорганизмов 
приходится около 59%, а на долю промышленной переработки — 
около 33% всего атмосферного азота, фиксируемого ежегодно на 
Земле. Благодаря созданию азотсодержащего органического веще
ства зелеными растениями и вторичными продуцентами пищевые 
цепи и микробное разложение органических остатков образуют 
замкнутый цикл, а через фиксаторов N2 и денитрификаторов эко
система связана с атмосферой.

Геохимический обмен азотистых соединений в естественных эко 
системах незначителен. Вместе с атмосферными осадками в почву 
вносятся аммиак, нитраты и окислы азота, которые попадают в ат
мосферу (или образуются в ней) благодаря грозовым разрядам, 
фотоокислению, эрозии, образованию аэрозолей, вулканизму и
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прежде 'всего с индустриальными дымами, выхлопными газами 
и т. п. В промышленных районах такого рода поступления могут 
за год составить до 50 к г  N на 1 га; однако и в других местах они 
достигают 10— 20 к г  N на 1 га; это соответствует пополнению ми
нерального азота при микробном разложении гумуса в бедных поч
вах (см. данные о нетто-минерализации в табл. 19). Больше всего 
азота поступает в наземные и водные экосистемы с удобрениями: 
на обрабатываемых площадях таким путем вносится в почву 
в среднем 100 к г  N на 1 га в год. Потеря азота вследствие вымы
вания под густой растительностью и из почв с достаточным содер
жанием гумуса очень мала, та к ка к  реминерализованный азот тот
час же снова потребляется почвенными организмами и высшими 
растениями. Однако из пахотных почв азот вымывается и посту
пает в водоемы.

1 1 -2 3 9 6



ГЛАВА 5

ОБМЕН МИНЕРАЛЬНЫХ ВЕЩЕСТВ

Растения нуждаются во многих биоэлементах, которые посту
пают из минералов (минеральные вещества1) или становятся до
ступными- в результате минерализации органического вещества 
(NHT, N O 3). Все эти элементы поглощаются в форме ионов и 

включаются в растительную массу или накапливаются в клеточ
ном соке. После сжигания органического сухого материала мине
ральные вещества остаются в виде золы. В золе растений могут 
находиться все химические элементы, встречающиеся в литосфере. 
Ж изненно необходимыми и незаменимыми являются основные эле
менты минерального питания, которые нужны в больших количест
вах: N, Р, S, К , Са и M g, а такж е микроэлементы Fe, M n, Zn, Си, Мо, 
В и С1. Кроме того, есть еще элементы, которые, в и д и м о , безуслов
но необходимы только для некоторых групп растений: Na для ма
ревых, Со для бобовых с симбионтами, А1 для папоротников и 
Si для диатомовых водорослей.

Д ля упорядоченного обмена веществ, хорошей продуктивности 
и беспрепятственного развития нужно, чтобы растение получало 
питательные вещества, включая микроэлементы, не только в доста
точных количествах, но и в надлежащих соотношениях. К а к  мы 
знаем со времен урожай зависит от того вещества, ко 
торое имеется в недостаточном количестве. Разные виды растений 
значительно различаются по своим потребностям в питательных 
веществах. Потребности культурных растений выяснены довольно 
хорошо. О специфических потребностях дикорастущих видов, на
против, известно лишь немногое, хотя именно такого рода сведения 
помогли бы лучше понять причины, определяющие характерный 
видовой состав того или иного сообщества.

ПОЧВА КАК ИСТОЧНИК ПИТАТЕЛЬНЫХ ВЕЩЕСТВ

М И Н Е Р А Л Ь Н Ы Е  В Е Щ Е С ТВ А  В П О ЧВЕ

Элементы минерального питания находятся в почве в раство
ренном и связанном виде. В почвенной воде растворена лишь очень 
незначительная часть (менее 0,2% ) всего запаса питательных ве
ществ. Почти 98% биоэлементов в почве содержится в органиче-

1 Точнее, зольные вещества. —  Л/зиж. ред.



Обмен минеральных веществ 163

ских остатках, гумусе и труднорастворимых неорганических соеди
нениях или входит в состав минералов. Это резерв питательных 
веществ, который очень медленно мобилизуется в результате мине
рализации гумуса и процессов выветривания. Остальные 2% адсор
бированы на почвенных коллоидах.

Сорбционное связывание ионов и ионный обмен в почве

Коллоидные глинистые частицы и гуминовые вещества благода
ря своему поверхностному электрическому заряду притягивают 
к  себе ионы и дипольные молекулы и обратимо связывают их. П о
этому почвенные коллоиды действуют ка к  иониты. И х обменная 
способность зависит от активной поверхности, которая у способ
ного к  набуханию глинистого минерала монтмориллонита состав
ляет 600— 800 м2/г, а у гуминовых веществ 700 м2/г  и более. К а к  
глинистые минералы, так и гуминовые вещества имеют избыточный 
отрицательный заряд, поэтому они удерживают прежде всего ка 
тионы. Наряду с этим есть и положительно заряженные участки, 
где могут присоединяться анионы, однако сорбируется всегда боль
ше катионов, чем анионов. К а к  правило, сильнее притягиваются 
ионы с большей валентностью, например Са2+ сильнее, чем К + ; 
при одинаковой валентности ионы с тонкой водной оболочкой 
адсорбируются прочнее, чем сильно гидратированные иены. Бла
годаря сорбционному связыванию ионы в большом количестве на
капливаются на поверхности сильно набухших глинистых и гуми
новых частиц.

Ионный слой служит посредником между твердой почвенной 
фазой и почвенным раствором. Если какие-то ионы добавляются 
к  почвенному раствору или уходят из него, то это приводит к  об
менным процессам. При этом более прочно адсорбируемые ионы 
сильнее притягиваются коллоидом и вытесняют с его поверхности 
другие ионы с меньшей сорбируемостыо. Сила сорбционного свя
зывания убывает в ряду катионов А13+— Са2+—M g 2+— N H 4 — К +— 
Na+ и в ряду анионов Р О !"'1— S O ^ — N O 3 — C l- . Ионы тяжелых ме
таллов тоже могут адсорбироваться, но только в ничтожных коли
чествах.

Сорбционное связывание ионов имеет ряд выгодных сторон: 
питательные вещества, высвобождающиеся при выветривании и 
при разложении гумуса, улавливаются и защищены от вымывания; 
концентрация почвенного раствора остается низкой и выравненной, 
та к что корни растений и почвенные организмы не испытывают 
осмотической перегрузки (см. стр. 187 и 220), но при надобности 
сорбированные ионы, легко доступны для растений.

М ежду почвенным раствором, почвенными коллоидами и запа
сами минеральных веществ в почве существуют очень слож;-

11*
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ные, способные к  адаптивной перестройке отношения подвижного 
равновесия, которые регулируют обмен минеральными веществами 
и обеспечивают непрерывное поступление элементов минерального 
питания. При этом концентрация водородных ионов в почвенном 
растворе сильно влияет на установление подвижного ионного рав
новесия в почве.

Р Е А КЦ И Я  П О Ч В Ы

Реакция почвы и доступность питательных веществ

Большинство почв во влажных областях имеют реакцию от 
слабокислой до нейтральной, торфяные почвы — сильнокислую 
(pH  около 3), солончаковые и содовые почвы сухих областей — 
щелочную. Причины подкисления многообразны: обеднение основа
ниями вследствие промывания почвы, извлечение обменных катио
нов, выделение органических кислот корнями растений и микро
организмами, но прежде всего диссоциация угольной кислоты, ко-

Химическое
вы вет ривание

Г у м и ф и к а ц и я

Б и о т и ч е с ка я
а кт и в н о с т ь

Токсичность Н 'и  ОН*

Перенос A l-Fe  

Мобилизация N и S

Са и

Си и

Fe и Мп

Мо
 I_____I____ I____ I___ I____ I_
pH 3 4 5 6 7 8 9

Рис. 95. Влияние pH  почвы на почвообразование, на высвобождение и доступ
ность минеральных питательных веществ и на условия ж и зни  в почве. Ш ирина 
полос соответствует интенсивности процессов или доступности питательных ве
ществ. (П о  T ruog , из Schreder, 1969.)
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торая накапливается в почве в результате процессов дыхания и 
брожения. В зависимости от материнской породы и насыщения по
глощающего комплекса катионами почва обладает буферностью 
в определенных пределах pH. Карбонатные почвы имеют прежде 
всего буферную систему СаСОз/Са (Н С 0 3 ) 2, состоящую из солей 
сильного основания и слабой кислоты, поэтому их реакция слабо
щелочная. Реакция почвы изменяется на протяжении года (глав
ным образом в связи с распределением осадков); кроме того, воз
никаю т локальные различия, особенно между отдельными почвен
ными горизонтами (см. рис. 8 8 ). Поэтому для характеристики ме
стообитания необходимо определить реакцию почвы в течение все
го года и по возможности по всему почвенному профилю, по край
ней мере в наиболее густо пронизанной корнями зоне.

Реакция почвы влияет на почвенную структуру, выветривание 
и гумификацию и прежде всего на мобилизацию питательных ве
ществ и на ионный обмен. Важнейшие из таких влияний пред
ставлены на рис. 95. В очень кислых почвах высвобождается слиш
ком много ионов А13+, а содержание доступных ионов Са2+, M g 2+, 
К+, P 0 3i и М о 0 2~ понижено. В более щелочных почвах, напротив, 
ионы железа, марганца, Р О Г  и некоторые микроэлементы связаны 
в труднорастворимых соединениях, та к что растения хуже обеспе
чены этими веществами.

Реакция почвы и растение

Реакция почвы влияет на рост растений непосредственно и 
через снабжение питательными веществами. При pH  меньше 3 и 
больше 9 протоплазма клеток в корнях большинства листостебель- 
ных растений сильно повреждается. Кроме того, избыток А13+ 
в сильнокислых почвах и боратов в щелочных почвах оказывает 
на корни токсическое действие. Д ля микроорганизмов благоприят
ные зоны pH в большинстве случаев еще уже; бактерии, ка к  пра
вило, чувствительны даже к  умеренной кислотности субстрата, 
поэтому в кислых почвах нарушается микробное разложение орга
нического вещества, гниение происходит медленнее и накапливает
ся N H 4 вместо N 0 3 (см. рис. 8 8 ). В кислых почвах преобладают 
грибы, которым свойственна ббльшая кислотоустойчивость.

Д ля отдельных видов по их физиологической реакции на pH 
почвы можно определить потребности и характерные границы ус
тойчивости (рис. 96). Некоторые виды Sphagnum  предпочитают 
сильнокислую среду, они очень чувствительны к  ионам О Н - и 
погибают уже при нейтральной реакции. По классификации 
X. Элленберга их можно отнести к  строгим ацидофилам с узкими 
пределами толерантности. Л уговик извилистый (Deschampsia 
flexuosa) — растение-индикатор для кислых почв — лучше всего 
развивается при pH 4— 5, но он хорошо растет также при нейт-
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Deschampsia 

Tussilago

Sphagna Tussilago

Deschampsia 

\
\

I V _ i
pH 3

Рис. 96. Влияние p H  иа рост торф я
ного мха (S phagnum  ru b e llu m )  и на 
прорастание семян и рост луговика  
извилистого (Descham psia flexuosa) 
и мать-и-мачехи (T uss ilago  fa r fa ra )  в 
водной культуре. (П о  O lsen и з  
E llenberg , '1958.)

ральной реакции и выносит слабощелочные почвы; это ацидофиль
ный базитолерантный вид. Так же ведут себя C alluna vu lga ris  и 
Sarothamnus scoparius. С ними контрастирует Tussilago fa rfa ra  — 
вид с оптимумом в нейтрально-щелочной зоне, но с хорошей толе
рантностью до pH  4; этот вид можно считать базифильным ацидо- 
толерантным растением. Наконец, есть и крайне базифильные 
организмы с узким интервалом толерантности; это, правда, не 
цветковые растения, а различные виды бактерий, для которых 
оптимум лежит далеко в щелочной зоне и которые повреждаются 
уже при pH  ниже 6.

Большинство листостебельных растений — амфитолерантные 
формы с широким оптимумом от слабокислых до слабощелочных 
значений pH и с диапазоном толерантности от pH  3,5 до pH 8,5 
при выращивании в одновидовых посевах. Однако в своем естест
венном распространении некоторые из них ограничены относитель-

Еио
О .

Descham psia

кислая щелочная к и с л а я  щелочная ки с л а я  щ ело чн ая

Реакция почвы

Рис. 97. Схема влияния pH  на рост различных растений при выращ ивании в 
одновидовых посевах (кривая ф изиологического оптимума —  пункти р ) и в есте
ственных условиях конкуренции (кривая экологического оптимума —- сплошная 
линия, участки под которой заш трихованы ). В области м еж ду пунктирной и 
сплошной кривым и отдельные виды м огут расти только  в чистой культуре, где 
они не испытывают давления конкуренции со стороны д ругих , более приспособлен
ных видов. (E llenberg , 1958; K napp, 1967.)
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но узкими пределами pH ; в таком случае их экологический опти
мум распространения не совпадает с физиологическим оптимумом 
развития (рис. 97). В отличие от видов, которые могут выдержи
вать конкуренцию в пределах своего физиологического оптимума, 
некоторые виды оттесняются в места с меньшей интенсивностью 
конкуренции. Тогда они полностью используют границы своей то
лерантности по отношению к  pH почвы. В результате, например, 
такой амфитолерантный вид, ка к  толокнянка Arctostaphylos  
uva-ursi, распространен главным образом на кислых и щелочных 
почвах.

БАЛАНС М ИНЕРАЛЬНЫ Х ВЕЩЕСТВ РАСТЕНИЯ

П О Г Л О Щ Е Н И Е  П И Т А Т Е Л Ь Н Ы Х  ВЕЩ ЕС ТВ

Извлечение ионов из почвы

Корень извлекает из почвы питательные вещества различными 
способами. Здесь действуют следующие механизмы (рис. 98):

1. Поглощение ионов из почвенного раствора. Эти ионы непо
средственно и легко доступны, но концентрация почвенного раство
ра очень низка: содержание в нем ионов N O 3 , 5 0 Г ,  Са2+ и M g 2+ 
ниже 1000 ч. на млн, Қ+  —  ниже 100 ч. на млн, а фосфат-ионов — 
ниже 1 ч. на млн. Почвенный раствор пополняет свой ионный фонд 
в результате перехода ионов из твердой почвенной фазы.

Корневой
волосок 

Рис. 98. М обилизация минеральных 
веществ в почве и поглощение их 
корнем. Обозначения: ф  минеральные 
вещества: О  ионы Н +  и Н С 0 8. 
(F in ck , 1969.)

•  'И онообмснник^Почвенный
раствор

Почвенный
воздух
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2. Обменное поглощение сорбированных ионов. Выделяя ионы 
Н+ и НСОз (продукты диссоциации углекислоты, образующейся 
при дыхании), корень способствует ионному обмену на поверхно
сти глинистых и гумусовых частиц и получает в обмен ионы пита
тельных солей.

3. Растворение связанных запасов питательных веществ при 
помощи выделяемых ионов Н+ и органических кислот. Химически 
связанные элементы минерального питания, прежде всего тяжелые 
металлы, высвобождаются и переводятся в хелатное соединение. 
Металлохелаты не превращаются вновь в исходные соединения, но 
легко поглощаются корнями растений. Выделение Н+ и кислот 
зависит от интенсивности дыхания и, следовательно, от снабжения 
корней кислородом и углеводами и от температуры. Кроме того, 
выделения корней разных видов растений обладают неодинаковой 
растворяющей способностью.

Поступление ионов в корень

Из почвенного раствора ионы питательных солей попадают 
в паренхиму коры корня путем диффузии и с поступающей водой. 
Там они связываются благодаря зарядам на поверхности влажных 
клеточных стенок и на внешней границе протопластов. Это про
цесс чисто пассивный, он обусловлен градиентами концентрации 
и электрических зарядов между почвенным раствором и внутрен
ней частью корня. Н аруж ную  зону корня, в которой происходит 
выравнивание концентрации с внешним раствором путем диффу
зии, называют кажущ имся свободным обменным пространством. 
Измерения, проведенные на культурных растениях (главным обра
зом злаках), показали, что «кажущееся свободное обменное про
странство» электростатически связывает значительное количество 
ионов.

Поступление ионов в кл етку  и их накопление

Ионы плохо проникают в живую  клетку из-за их водной обо
лочки. Они транспортируются через биомембраны с помощью 
ионных насосов и накапливаются внутри клеток. Этот активный 
перенос ионов в клетку связан с преодолением электрохимическо
го градиента и поэтому требует затраты энергии, источником ко 
торой служит дыхание. Активное поглощение питательных веществ 
зависит от факторов, влияющих на интенсивность дыхания. Со
гласно теории «переносчиков», ионы присоединяются к  заряжен
ным энергией участкам на наружной стороне клеточной мембраны 
и транспортируются в цитоплазму. Места связывания, вероятно, 
специфичны, — во всяком случае, они различны для анионов и ка 
тионов. Механизмы активного переноса действуют на всей внешней
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границе протоплазмы (т. е. в плазмалемме и в тонопласте) и внут
ри протоплазмы — везде, где происходит транспорт ионов между 
компартментами.

На основе сочетания пассивного и активного переноса ионов 
можно объяснить следующие характерные особенности поглощения 
питательных солей.

Аккумулирующая способность. Растительная клетка может по
глощать ионы против концентрационного градиента и очень эффек
тивно накапливать их внутри клетки, особенно в вакуоли. Эта спо
собность очень важна, в частности, для водных растений, та к ка к  
окружаю щ ая среда содержит необходимые им элементы в чрезвы
чайно низких концентрациях.

Избирательность. Растительная клетка может более активно 
поглощать определенные ионы, в которых она больше нуждается. 
Например, она в общем отдает предпочтение катионам по сравне
нию с анионами, а из катионов одни накапливает в большей сте
пени, чем другие. В случае необходимости электронейтральность 
поддерживается путем обмена ионами (Н+, Н С 0 3). Избиратель
ность по отношению к  определенным биоэлементам зависит от 
физиологической конституции растения, и по этому признаку раз
ные виды отличаются друг от друга.

Неспособность полностью исключать ненужные ионы. Расти
тельная клетка вынуждена поглощать ионы, которые содержатся 
в окружающ ей ее среде. Она не может полностью «закрыть вход» 
ненужным, а такж е вредным солям даже в том случае, если она 
страдает из-за этого. Хотя пограничные слои цитоплазмы трудно 
проницаемы для ионов, они их все же пропускают. Это приводит 
к  тому, что при большой разности концентраций по обе стороны 
•биомембраны ионы проникают в клетку. При высоких внешних 
концентрациях, которые встречаются, например, в засоленных 
почвах, клетки переполняются ионами, которые им не нужны 
в таком количестве (Na+, С1~ и др.).

ТР А Н С П О Р Т М И Н Е Р А Л Ь Н Ы Х  ВЕЩ ЕС ТВ 
В Р А С ТЕН И И

Поглощаемые ионы начинают свой путь в «кажущемся свобод
ном пространстве» корня. Там они поступают в цитоплазму парен
химных клеток и через нее проходят в клеточный сок. Транспорт 
ионов от клетки к  клетке осуществляется благодаря прямому кон
та кту  цитоплазмы .через плазмодесмы. Вакуоли служат только 
местами накопления и не играют никакой роли в ближних переме
щениях солей. Питательные соли, просочившиеся в вакуоли или 
активно выделенные в них, остаются там до тех пор, пока вновь 
не произойдет их активный перенос в цитоплазму. Ближний транс
порт происходит, таким образом, в обход вакуолей через симпласт
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корня, т. е. по непрерывной цепи живых протопластов. Симпласти- 
ческий путь ведет через эндодерму в центральный цилиндр. Там 
паренхимные клетки соприкасаются с проводящими элементами. 
Клетки флоэмы получают ионы через симпластический контакт. 
В заполненные водой сосуды и трахеиды ионы проникают пассив
но, по градиенту концентрации; кроме того, происходит и актив
ное выделение их в воду, находящуюся в сосудах.

По путям ксилемы питательные соли движутся вверх с транс- 
иирационным током и распределяются по всему растению (см. 
стр. 224). В конечных пунктах сосудистой сети они диффундируют 
через клеточные стенки на поверхность протопластов в паренхиме 
проводящих пучков, в которую они активно выделяются. Ближний 
транспорт происходит снова симпластическим путем, и опять часть 
питательных солей откладывается в вакуолях. В цепи транспорта 
питательных веществ лимитирующим фактором служит перемеще
ние ионов через симпласт в корне; в большинстве случаев транспи- 
рационный ток мог бы переносить значительно большие количества 
питательных солей.

Столь же важную роль в передвижении солей играет и флоэма. 
Через многочисленные места соприкосновения, особенно в корне 
и в стеблевых узлах, оба пути дальнего транспорта соединены друг 
с другом. Вместе с током ассимилятов к  местам большей потребно
сти направляются и минеральные вещества. Транспорт по сито
видным трубкам обеспечивает прежде всего перемещение уж е  
усвоенных минеральных веществ внутри растения. Различные био
элементы перемещаются не одинаково легко (табл. 20 и 21): те 
элементы, которые переводятся в органическую форму (например, 
N, Р и S ), хорошо транспортируются, та к же ка к  и щелочные ионы 
(K +> M g 2+ > C a 2+ « M n 2+) и С К  Плохо перемещаются тяжелые 
металлы и щелочноземельные ионы, особенно кальций, который 
поэтому все больше накапливается в листьях (в конце пути кси- 
лемного транспорта).

У С В О Е Н И Е  И О Т Л О Ж Е Н И Е  
М И Н Е Р А Л Ь Н Ы Х  ВЕ Щ Е С ТВ  В Р А С ТЕ Н И И

Некоторые биоэлементы включаются в само вещество тела 
растения — они входят в состав ферментов или служат их актива
торами, либо своим коллоидно-химическим действием регулируют 
состояние набухания протоплазмы и тем самым активность фер
ментов. Данные о специфическом способе включения, характере 
действия и преимущественном накоплении различных минеральных 
элементов в растении сведены в табл. 20 и 21. Биохимические под
робности включения минеральных веществ можно найти в учебни
ках физиологии растений и микробиологии.
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Включение минеральных веществ в состав органов растения

В развивающихся растениях поглощение минеральных веществ 
и включение их в состав органов опережают прирост массы 
(рис. 99). Поэтому важнейшие элементы минерального питания 
должны быть уже заранее в наличии; таким образом становится 
понятным, что нехватка минеральных элементов с самого начала 
ограничивает синтез органических веществ. У  деревьев распускаю
щиеся листья заблаговременно накапливают N, Р, К  и другие

Рис. 99. Поглощ ение минеральных 
веществ и накопление сухого веще
ства растущ ими и созревающими ра
стениями овса. Поглощение мине
ральных веществ дано в процентах от 
общ его поглощения за период веге
тации, прирост сухого вещества —  в 
процентах от конечной величины. 
N и К  особенно интенсивно погло
щ аю тся молодыми, быстро растущ и
ми растениями, поглощение Са сле
дует в основном за ходом образова
ния сухого вещ ества.' (П о  Scharrer и 
M en g e l, из M enge l, 1968.)
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элементы. В дальнейшем количество органического вещества уве
личивается быстрее, чем количество минеральных веществ, та к что 
соотношение смещается в пользу органического вещества. В пе
ресчете на сухой вес содержание минеральных веществ оказывает
ся теперь более низким («эффект разбавления»), но если учиты
вать содержание минеральных веществ в расчете на один лист, то 
падение их концентрации становится заметным лишь в том случае, 
если питательные вещества уже перемещались куда-то из листьев. 
С возрастом в листьях все больше накапливаются Са, S и мало
подвижные в растении элементы Fe, М п и В, тогда ка к  подвижные 
элементы N, Р и прежде всего К  сильнее всего сконцентрированы 
в молодых листьях, а по мере созревания и старения листьев коли
чество их уменьшается. Поэтому в течение года соотношение С а /К  
в листьях характерным образом изменяется в пользу кальция.



Таблица 20. Наличие, поглощение, распределение, включение в состав растений
и характер действия элементов минерального питания (по F inck, 1969, с дополнениями)

Био-
эле
мент

Связанный  
запас в почве

Доступность  
в почве

Форма, в 
которой дан
ный элемент 
поглощается

Вклю чение в ве
щества растения

Ф ункция  
в растении

М есто преиму
щественного 
накопления

Перемещае
мость

Симптомы
недостаточности

N Органические
соединения,
нитраты

Пополняется 
благодаря м и к
робному разло
жению  органи
ческих веществ; 
NHT сорбирует
ся на глини 
стых минералах 
и гумусе; NOs 
в растворе

N O “ * N H j;  
иногда моче
вина

Остается в ви
де свободного 
иона N 0 3 ; 
включается в 
органические 
соединения —  в 
белки, нуклеи
новые кислоты, 
вторичные ве
щества и др.

В аж ны й ком по 
нент прото
плазмы и фер
ментов

Молодые по
беги, листья, 
почки, семе
на, запасаю
щие органы

Хорошая, 
преимущест
венно в фор
ме органичес
ких соедине
ний

Слабый или 
карликовы й 
рост, отсутст
вие роста и 
склеромор- 
физм. О тнош е
ние побеги /кор 
ни сдвинуто в 
пользу корней; 
преждевремен
ное пожелтение 
более старых 
листьев

Р Органические 
соединения, 
Са-, Fe-, A l - 
фосфаты

В форме Р О |_ 
и Н Р О |~  пло
хо растворим, 
сорбируется и 
образует хела- 
ты; микробио
логическое по
полнение незна
чительно

Н Р 0 1 -,
н 2р о ;

Остается в ви 
де свободного 
иона; вклю ча
ется в эфиро
подобные со
единения, н у к 
леотиды, фос
фата ды, фитин

Энергетиче
ский обмен и 
синтезы (фос- 
форилирова- 
ние)

Репродуктив
ные органы ;в 
меньшей сте
пени вегета
тивные

Хорошая, в 
форме органи
ческих соеди
нений

Наруш ение ре
продуктивны х 
процессов (за 
держ ка  цвете
ния), отсутст
вие роста, 
бронзово-фио
летовая окрас
ка листьев и 
стеблей

S Органические
соединения,
сульфидные
минералы,
Са-, M g-, Na-
сульфаты)

В виде SOJ-  
легко раствори
ма, слабо сор
бируется

S O j-  из поч
вы (S 0 2 из 
воздуха)

Остается в ви
де свободного 
иона; вклю ча
ется в форме 
S H - или SS- 
групп  и в фор-

Ком понент про
топлазмы и 
ферментов

Листья, семе
на

Хорошая в 
органической 
форме, пло
хая в ионной

Сходны с сим
птомами азот
ной недостаточ
ности



к

M g

Са

Полевые 
шпаты, слю
да, глинистые 
минералы

Карбонаты 
(доломит), 
силикаты (ав
гит, роговая 
обманка, оли
вин), суль
фаты, хлори
ды

Карбонаты, 
гипс, фосфа
ты, силикаты 
(полевые 
шпаты, ав
гит)

Большая часть 
сорбирована, 
меньшая в рас
творе

Большая часть 
растворена, 
меньшая сорби
рована; недо
статок в ки с 
лых почвах

Большая, часть 
сорбирована, 
меньшая в рас
творе; недоста
то к  в очень 
кислых почвах

К +

M g2+

Са2+

ме сульфата в 
белки, кофер- 
менты, вторич
ные вещества 
Остается в ви 
де иона —  рас
творенного 
(преимущ ест
венно в кле
точном соке) и 
сорбированно
го

Остается в ви 
де растворенно
го или сорбиро
ванного иона; 
включается в 
комплексные 
соединения, в 
хлорофилл и 
пектаты ; вхо 
дит в состав 
ферментов

В виде иона, 
в виде соли 
растворенной, 
кристаллизо
ванной и и н 
крустирую 
щей, в виде хе- 
лата, в органи
ческих соедине
ниях (в пекта- 
тах)

Коллоидно-хи
мическое дейст
вие (способст
вует набуха 
нию ) ; синерги- 
сты : N H * , N a+; 
антагонист — 
Са2+; а ктива 
ция ферментов 
(фотосинтез)

Регуляция на
бухания (анта 
гонист —
Са2+) , энерге
тический обмен 
(фотосинтез, 
трансфосфори- 
лирование); си- 
нергисты: М п ,
Zn

Регуляция на
бухания (анта 
гонисты : К + ,
M g 2+) ; актива
ция ферментов

Зоны клеточ
ного деления, 
молодые тка
ни, паренхи
ма коры , ме
ста активно
го  метаболиз
ма

Листья

Листья, кора 
деревьев

Хорошая

Довольно
хорошая

Очень плохая

Наруш ение 
водного балан
са (засыхание 
верхуш ек), из
гибание краев 
листьев (со
стояние завяда- 
ния)

Слабый рост, 
м еж ж и лковы й  
хлороз более 
старых листьев

Наруш ение ро
ста, связанного 
с делением кле
то к



Таблица 21. Наличие, поглощение, распределение, включение и характер действия микроэлементов
(по  F inck , 1969, с дополнениями)

Биоэле
мент

Связанный запас 
в почве

Доступность в 
почве

Ф орм а, в 
которой д ан 
ный элемент 
поглощ ается

Включение в 
состав растения

Ф ун кц и я  в расте
нии

М есто  
преимущест- 

-венного 
накопления

Переме
щаемость

Симптомы недос
таточности j

Fe Сульфиды, 
окислы, фосфа
ты , силикаты 
(авгит, роговая 
обманка, био
тит)

Сорбированно
го больше, чем 
мобилизован
ного; в карб о 
натных почвах 
переходит в 
труднодоступ
ную  форму

Fe*+, F e (III)-  
-хелат

Включается в 
металлоргани- 
ческие соедине
ния; компонент 
ферментов

Энергетиче
ский обмен 
(окислитель
но-восстано
вительные про 
цессы), азот
ный обмен

Листья Плохая М е ж ж и л ко 
вый хлороз до  
обесцвечивания 
молодых листь
ев (ж и л ки  зеле
ные)

М п Аморфные 
окислы (пиро
лю зит), карбо
наты ; в силика
тах

Сорбированно
го больше, чем 
растворимого; 
более доступен 
в кислы х поч
вах, накапли
вается при вос
становитель
ных условиях

М п 2+, М п- 
хелат

В металлорга- 
нические и ко м 
плексные со
единения; ко м 
понент фермен
тов

Энергетиче
ский обмен 
(оксидазы, фо
тосинтез, транс- 
фосфорилиро- 
вание), азот
ный обмен; си- 
нергисты : M g, 
Zn

Листья Довольно
плохая

Угнетение ро
ста, некрозы

Zn Фосфаты, ка р 
бонаты, суль
фиды, окислы; 
в силикатах

Сорбированно
го больше, чем 
растворимого; 
мобилизуется в 
кислой среде 
лучше, чем в 
щелочной

Zn2+,
Zn-хелаты

В комплексные 
соединения

А ктивация  фер
ментов; энерге
тический обмен 
(дегидрогена
зы ), расщепле
ние белков, об 
разование ро 
стовы х веществ

Корни,
побеги

Плохая Торможение 
роста (розеточ- 
ный рост), п о 
бледнение ли
стьев, наруш е
ния плодоноше
ния



Продолжение

Биоэле
мент

Связанный запас 
в почве

Д о ступность  
в почве

Форма, в 
которой дан
ный элемент 
поглощ ается

Вклю ченне в 
состав растения

Ф ункция в расте
нии

М есто
преимущ ест
венного
накопления

Переме
щаемость

Симптомы недос
таточности

Си Сульфиды, 
сульфаты, ка р 
бонаты

Сорбирована; 
мобилизуется в 
кислой среде 
лучше, чем в 
щелочной; 

прочно ф икси
руется в гу м у 
се

Си2+,
Си-хелат

В комплексные 
соединения; 
входит в состав 
ферментов

Энергетиче
ский обмен 
(фотосинтез, 
оксидазы ), 
азотный обмен, 
вторичный об
мен

Одревеснев
шие стебли

Плохая Засыхание вер
хуш ек, хлороз 
молодых ли
стьев

Мо М олибдаты ; 
в силикатах

Сорбирован, 
мобилизуется в 
щелочной среде 
лучше, чем в 
кислой

М о О |- В металлорга- 
нические соеди
нения; входит 
в состав фер
ментов

Азотный обмен 
(редуктазы ), 
фосфорный об
мен "

Плохая Нарушение ро
ста, деформа
ция побегов

f

В Турм алин, бо 
раты

Сорбированно
го больше, чем 
растворимого; 
в кислой среде 
более доступен, 
чем в щелочной

НВО =-
Н аВ 0 7

В комплексные 
соединения с 
углеводами, 
в эф ироподоб
ные соединения

Транспорт и 
обмен углево
дов, активация 
ростовых ве
ществ (рост 
пыльцевых т р у 
бок)

Листья,
верхушки
побегов

Плохая Наруш ение ро
ста (некрозы 
меристемы), 
слабое ветвле
ние корня, н е к
розы флоэмы, 
нарушения пло
доношения

С1 Соли; силикаты Растворимого 
больше, чем 
сорбированно
го

С1- Остается в ви 
де свободного 
иона, накапли
вается главным 
образом в кле
точном соке

Коллоидно- . 
химическое 
действие (силь
но способствует 
набуханию ); 
активация фер
ментов (фото
синтез)

'Л истья Хорошая
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Содержание золы в сухом веществе и состав золы растений

Данные о содержании золы в различных растениях приведены 
в табл. 22, а о среднем составе золы — в табл. 23. В большем ко 
личестве (10— 50%о сухого вещества) содержатся элементы N 1, К , 
Са и у некоторых растений Si. Содержание M g, Р и S варьирует 
в пределах от нескольких промилле до 10%о, а содержание микро
элементов — от нескольких миллионных долей до 0,2%о. Количест
венное соотношение отдельных биоэлементов может быть очень 
характерным для определенных видов и семейств растений, а та к
же для различных органов и, кроме того, изменяется с возрастом 
(рис. 100). Деревья и кустарники2, ка к  правило, содержат боль
ше N, чем К  (это различие особенно велико у субарктических ви
дов); у травянистых растений чаще наблюдается обратное соотна- 
шение. Очень характерно отношение Са : К ; у Caryophyllaceae,

со

Пш еница Картофель

Рис. 100. Концентрация и распределение минеральных веществ в различных рас
тениях и их органах. (П о  E hw a ld , из E llenberg , 1963.)

1 А зот в состав золы не входит. —  Прим. ред.
2 Имеются в виду и х  листья. —  Прим. ред.

\
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Таблица 22. Среднее содержание золы в сухом  веществе
различных растений, в процентах (по определениям многих авторов)

Бактерии 8 — 10 Г  алофиты 15— 25
Г  рибы 7— 8 К актусы 10— 16
П ланктонны е водоросли без ~ 5 Лиственные деревья

скелетного вещества Листья 3— 4
Диатомовые водоросли Д о  50 Древесина — 0 ,5
Бурые водоросли 10— 20 Кора и корка 3— 8
М хи 2— 4 Хвойные деревья
П апоротники 6 — 10 Хвоя — 4
Злаки 6 — 10 Древесина — 0 ,4
Травянистые двудольные 6— 15 Кора и корка 3— 4

Таблица 23. Среднее содержание минеральных биоэлементов 
в растениях, почве (г  на 1 к г  сухого вещества) и морской воде ( г  на 1 л) 
(по сводкам K a lle , 1958; F inck, 1969; Fortescue, M arten , 1.970)

Элемент

Наземные p 

интервал

астения

среднее
Почва

М орские
организмы М орская вода

N 10— 50 20 1 50 0,0003
Р 1— 8 2 0 ,7 6 0,00003
S 0 ,5 — 8 1 0 ,7 10 0 ,9
К 5 - 5 0 10 14 10 0 ,4
Са 5— 50 10 14 5 0 ,4
Mg 1 —  10 2 5 5 1,3
Fe 0 ,0 5 — 1 0 ,1 38 0 ,4 0,00005
M n 0 ,0 2 — 0 ,3 0 ,05 0 ,9 0 , 0 2 0,000005
Zn 0 ,0 1 — 0 ,1 0 , 0 2 0 ,05 0 , 2 0,000005
Си 0 ,0 0 2 — 0 , 0 2 0,006 0 , 0 2 0,05 0 , 0 0 0 0 1
M o 0 , 0 0 0 1 — 0 , 0 0 1 0 , 0 0 0 2 0 , 0 0 2
В 0 ,005— 0,1 0 , 0 2 0 , 0 1 0 , 0 2 0,005
Cl 0 , 2 — 10 0 ,1 0 ,1 40 19,3

Primulaceae и Solanaceae преобладает калий, у Fabaceae, Crassu- 
laceae и Brassicaceae —  кальций. Злаки, осоки, пальмы и хвощи 
накапливают больше Si, чем Са; кремний может составлять у них 
до 2/з всей золы; у диатомовых водорослей, панцирь которых состо
ит из кремневой кислоты, доля Si в золе достигает более 90%.

Большинство растений содержат несколько больше Р, чем S, 
но бывает и наоборот: у Brassicaceae серы всегда значительно 
больше, чем фосфора. Листва тропических деревьев содержит по
разительно много алюминия. Наконец, имеются еще растения, ко 
торые накапливают много натрия, который по своему количеству 
обычно находится в конце ряда, непосредственно перед микроэле
ментами. Это прежде всего растения солончаковых почв, к  ко-

12— 2396
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Содержание золы; 
в сухом  веществе \ 

< 2.5% 
2,5-5 %

Рис. 101. Региональные различия содержания зольных элементов в годичном 
приросте растительного покрова. Наименьшее содержание золы наблюдается в 
тундрах и бореальных хвойных лесах, самое высокое —  на солончаках и в ман
гровах. (П о  Базилевич и Родину, 1971.)

торым относятся многие Chenopodiaceae, а такж е Brassicaceae и 
Um belliferae.

У  одного и того же растения наиболее богаты золой листья, а 
беднее всего одревесневшие органы (см. рис. 100 и табл. 22). 
В листве накапливаются преимущественно Са, M g  и S, а у злаков 
и тропических лесных деревьев такж е Si; цветки и плоды накап
ливают главным образом К , Р и S, стволы деревьев содержат от
носительно много Са.

На содержании золы и ее составе сказывается (наряду со спе
цифическими особенностями растений) запас питательных веществ 
в местообитании (рис. 101). Растения на очень бедных питатель
ными веществами почвах, особенно кислых, бедны золой (1— 3% 
сухого вещества); это относится и к  эпифитам. Напротив, на засо
ленных почвах растения очень богаты золой (до 25% сухого веще
ства), в которой повышено относительное содержание Na, M g, Cl 
и S. Рудеральные растения, растущие на богатых питательными ве
ществами почвах, тоже содержат относительно много натрия, 
а такж е много нитрата, накопленного в клеточном соке. Хотя из 
фонда минеральных солей почвы растения поглощают различные 
элементы избирательно, они не могут ни один из них отвергнуть 
полностью, поэтому состав золы отражает геохимическое своеобра
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зие местности (рис. 102 и табл. 24). М ного азота содержат глав
ным образом растения высоких широт (тундры, тайги), а также 
среднеазиатских пустынь; накопление кальция встречается на из
вестковых почвах и в растительности субтропических и тропиче
ских засушливых областей, а высокое содержание кремния в на
земных растениях характерно для сообществ экваториальной зоны 
(тропические леса, саванны).

Повышенное содержание Fe, M n и А1 в растениях отмечается 
на кислых почвах, а необычно высокие концентрации тяжелых 
металлов — на серпентинных почвах или вблизи рудных месторож
дений. Накопление минеральных веществ, зависящее от места оби
тания, можно использовать для того, чтобы путем анализа золы 
выявлять нехватку определенных элементов и потребность куль
турных растений в соответствующих удобрениях (листовой ана
л и з); дикорастущие растения могут, таким образом, служить инди
каторами содержания питательных веществ в почве, а, такж е воз
можного наличия рудных месторождений.

А о ж д е в о й  тро-

А убовы и лес

Буковы й л е с  Куст арничковая тундра

Е льник

Ж естколистный  
лес

W Жест 
W  ле

кг /(г а  год) 

N
50 ю о

С ахарная свекла

Карт офель

Полупуст ыня

Пшеница
Степь

Рис. 102. Удельное поглощение минеральных веществ различными экосистемами 
и растительными сообществами: дождевым тропическим лесом в Гане, буковым 
и дубовым лесом на бедных почвах в Бельгии, ельником на богатой минераль
ными веществами почве в Ш веции, жестколистным лесом (Q uercus ile x )  в 
Ю ж ной  Франции, растительностью субарктической кустарничковой тундры  в 
СССР, луговой степи на черноземной почве в СССР и полупустыни на солонцах 
в СССР. (П о  Denaeyer, из D uvigneaud, 1974.)
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Таблица 24. Классиф икация типов круговорота  зольных элементов 
и азота (по Родину и Базилевич, 1965)

Классы типов 
круговорота Растительность Группы типов круговорота

Азотны й бореаль- 
ный

Тундры Азотные, тундровые, низкозольные, 
очень малопродуктивные, застойные; 
N (К ,  М п )

-

Тайга 
С осняки и ель
ники

Березняки

Кальциево-азотные, таеж ны х хвойных 
лесов, низкозольные, средне- и мало
продуктивные, сильно заторможенные;
М > С а

Кальциево-азотные, таежны х лиственных 
лесов, средиезольные, среднепродуктив
ные, сильно заторможенные; N > C a  
(S i, M g )

Азотный пусты н
ный

П ол укустарн ико 
вые пустыни .

Кальциево-азотные, полукустарниковы х 
пустынь, среднезольные, очень малопро
дуктивны е, весьма интенсивные; М > С а  
(N a, C l)

А зотны й субтропи
ческий

Субтропические 
лиственные леса

Кальциево-азотные, субтропических 
лиственных лесов, среднезольные, высо
копродуктивные, интенсивные; N > C a  
(S i, A l,  Fe)

Кальциевый суббо- 
реальный

Дубравы
Бучины

Азотно-кальциевые, широколиственных 
лесов, среднезольные, среднепродуктив
ные, заторможенные; C a > N

Кальциевый суб
тропический

Субтропические
пустыни

Кремниево-кальциевые, субтропических 
пустынь, повышенно-зольные, очень ма
ло- и малопродуктивные, весьма интен
сивные; C a > S i (A l, Fe)

Кремниевый степ
ной

Степи Азотно-кремниевые, степные, среднезоль
ные, мало- и среднепродуктивные, ин
тенсивные; S i> N

Кремниевый п у 
стынный

Эфемерово-по
л укустарничко 
вые пустыни

Азотно-кремниевые, эф емерово-полуку
старничковых пустынь, среднезольные, 
среднепродуктивные, весьма интенсив
ные; S i> N  (C l, Na)
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_______________________ П  рсдолж ение-

Классы типов  
круговорота Растительность Группы  типов кр у го в о р о т

Кремниевый тро 
пический

Саванны Азотно-кремниевые, саванновые, средне
зольные, среднепродуктивные, весьма 
интенсивные; S i> N a  (Fe, A l)

Влажны е тропиче
ские леса

Азотно-кремниевые, влаж ны х тропиче
ских  лесов, среднезольные, вы сокопро
дуктивны е, весьма интенсивные; S i> N  
(A l, Fe, М п , S)

Хлоридный Солончаковая
растительность
пустынь

Натриево-хлоридные, солончаковых п у 
стынь, весьма высокозольные, очень ма
лопродуктивные, весьма интенсивные; 
C l> N a

Потребность в элементах минерального питания 
и влияние их избытка

По степени обеспеченности минеральными веществами у расте
ний различают в основном три состояния питания: недостаточное 
питание, достаточное снабжение питательными веществами и их 
вредный избыток (рис. 103).

При недостаточном питании растения бывают низкорослыми, 
в некоторых случаях преждевременно цветут, плодоносят и ста
реют. Если недостает лишь каких-то определенных элементов или 
если данному виду растений отдельные элементы нужны в не
обычно большом количестве, могут появиться специфические симп
томы недостаточности. У  культурных растений они лучше изучены.

Недост ат ок J Onmu-J И збы т ок  I Токсическое 
острый/скрытый м у м  I I действие

'Эффект разбавления

Концентрация м инеральны х веществ в растении

Рис. 103. Схема отношения м еж ду минеральным питанием (концентрацией ми
неральных веществ в растении) и продукцией сухого вещества. (П о D ro sdo ff и 
по  P revo t, O lla g n ie r, из S m ith , 1962.)
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но их можно встретить и у дикорастущих видов. Важнейшие симп
томы такой односторонней недостаточности у культурных растений 
приведены в табл. 20 и 21.

П ри достаточном питании даже довольно большие различия 
в количестве питательных веществ не сказываются на росте и раз
витии растений. К а к  только потребность удовлетворена, дальней
шее повышение уровня питания уже, по-видимому, не дает эффек
та в отношении роста; не исключено, однако, что оно улучшает 
другие экологически важные и повышающие конкурентоспособ
ность свойства, например устойчивость к  паразитам или к экстре
мальным климатическим условиям.

В избыточной дозе минеральные вещества могут оказывать ток
сическое действие, особенно при односторонней избыточности. 
В природе это имеет место на засоленных и содержащих соду поч
вах, в гипсовых впадинах, рудеральных местообитаниях и особен
но на почвах с повышенным содержанием тяжелых металлов и на 
отвалах пустой породы после промышленных разработок (Zn, Pb, 
Сг, N i, Со, Си).

Только немногие виды растений приспособлены к  таким почвам; 
они либо лишь в ограниченном количестве поглощают избыточные 
элементы, либо обезвреживают их путем осаждения или путем изо
ляции в компартментах клетки и в клеточной стенке. Кроме того, 
есть виды, устойчивые к  высоким концентрациям определенных 
тяжелых металлов и способные даже накапливать ионы металлов 
(токсикофиты по П. Дювиньо; табл. 25). Специализированными 
видами, пригодными для индикации почв с тяжелыми металлами, 
являются: на местообитаниях, содержащих много свинца, —  Fes- 
tuca ovina  и Agrostis  tenuis, на цинковых почвах —  гальмейные

Таблица 25. М аксимальное переносимое без вреда содержание 
тяж ел ы х  металлов в листьях и корнях некоторых европейских растений, 
накапливаю щ их тяжелые металлы. Д л я  сравнения в скобках приведены 
Соответственные величины для тех ж е  видов, произрастающ их на почвах 
с  нормальным содержанием тяж елы х металлов. (П о  E rns t, 1976)

Вид растения Происхождение Элемент Орган

Содержание дан
ного металла, 
м г на 1 к г  сухого  
вещества

T h la sp i a lpestre Англия Ц инк Лист 25 0 0 0 (1 2 0 )
Корень 11 300 (80)

M in u a r t ia  verna Ю гославия Свинец Лист 11 4 0 0 (1 2 )
Корень 26 300 (27)

Ja s io n e  m ontana Англия М ышьяк Лист 6  2 0 0  ( 0 ,2 )
M in u a r t ia  verna Германия Медь Лист 1 030 (7 )

Корень 1 8 5 0 (1 7 )
T h lasp i a lpestre Германия Кадмий Лист 1 7 2 (0 ,1 )

Корень 1 8 (0 ,1 )
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растения Viola calam inaria, Thlaspi calam inare  и некоторые виды 
Silene, на селеновых местообитаниях— A straga lus bisulcatus  
и другие виды Astragalus, на серпентиновых почвах (Сг, N i, 
M g ) — Asplenium  cuneifolium , A lyssum  berto lon ii, A rm eria  m a riti-  
ma, Cupressus sa rgen tii и др. Особенно характерна флера почв, 
богатых медью и кобальтом (например, «медные» флоры Катанги 
и Родезии); кроме того, к купрофитам относятся Silene vu lgaris, 
Gypsophila pa trin i, различные виды Gladiolus, а такж е некоторые 
злаки и мхи.

Элиминация минеральных веществ

Элементы минерального питания большей частью остаются 
в той ткани, в которую они поступили. Д ля «разгрузки» прото
плазмы они выделяются в вакуоли и там накапливаются или осаж
даются (например, оксалат кальция). В клеточных стенках также 
накапливаются минеральные вещества, приносимые тракспираци- 
онным током и выпадающие в осадок при испарении воды. Эти ве
щества элиминируются только с отмиранием и опадением частей 
растения; поэтому смена листьев — это необходимый, закономер
ный для многолетних растений экскреторный процесс. Меньшие 
количества минеральных веществ выделяются раньше в составе 
секретов и экскретов, а такж е  в виде рекретов (рис. 104). Соглас
но классификации Фрей-Висслинга, секреты — это выделяемые 
продукты ассимиляции (растворимые углеводы, например в нек
таре, карбоновые кислоты и аминокислоты в корневых выделе-

Включение

>  Опад

ЭкскретыНакопление

Отложение

>  Секреты

Поглощение «► Рекреты

Рис. 104. Схема обмена минеральных веществ. (П о  F rey-W yss ling , 1949.)
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ниях); экскреты — продукты вторичного обмена или конечные про
дукты катаболизма, а рекреты — это соли, которые еще не были 
вовлечены в обмен веществ и выделяются в неорганической форме.

Из прямых выделительных процессов в связи с балансом мине
ральных веществ имеет значение только рекреция. Она происходит 
по всей поверхности растения, с которой соли вымываются дожде
вой водой. Некоторые ионы, а именно К +, Na+, M g 2+ и ионы мар
ганца, могут выщелачиваться относительно легко. Растения мест, 
богатых солями, часто имеют солевыделительные железы; виды 
камнеломки выделяют известь через гидатоды.

Секреты и экскреты имеют экологическое значение в связи 
с биотической интерференцией (см. стр. 19); они, например, ис
пользуются растениями ка к  'приманка для опылителей цветков и 
особенно ка к  ингибиторы роста, играющие роль во внутривидовой 
и межвидовой конкуренции (аллелопатия и антибиоз). Аллелопа- 
тически действующие вещества — это органические соединения, 
которые выделяются растениями и вредно действуют на другие 
растения или препятствуют их внедрению. Чаще всего такую  функ
цию выполняют эфирные масла, этилен, фенольные соединения, 
алкалоиды, гл и коз иды и производные кумарина; они выделяются 
в воздух, переходят из корней в почву или вымываются из побе
гов дождем и тоже попадают в почву. Эфирные масла, алкалои
ды, производные кумарина и хинонов, выделяемые эвкалиптами и 
другими миртовыми, Juglans, A ilanthus, Arctostaphylos, многими 
Asteraceae и различными другими растениями, тормозят прораста
ние семян и тем самым подавляют развитие подроста. Корневые 
выделения, например гликозид амигдалин из корней персиковых 
деревьев и фенольное соединение флоридзин из корней яблонь, 
могут играть роль во внутривидовой корневой конкуренции. Разу
меется, часто нелегко бывает получить доказательство химического 
конкурентного торможения, особенно в природных условиях.

О С О БЕН Н О С ТИ  О Б М Е Н А  М И Н Е Р А Л Ь Н Ы Х  ВЕ Щ Е С ТВ  
В Р А ЗН Ы Х  М Е С ТО О БИ ТА Н И Я Х

Растения известковых почв и кальцефобные растения

Некоторые виды растений встречаются только на почвах, бога
тых известью, другие —  только на бедных известью силикатных и 
песчаных почвах. Попытка вскрыть причины этой поразительной 
зависимости распространения растений от особенностей местооби
тания — один из старейших примеров каузально-экологической по
становки вопроса. Еще в начале прошлого столетия Ф. Унгер, ис
ходя из наблюдений над горной флорой Тироля, пытался объяс
нить эту зависимость. Проблема чрезвычайно сложна, ее и сейчас 
еще нельзя считать решенной.
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Известковые почвы отличаются от почв, бедных известью, 
прежде всего следующими признаками: они в большинстве случаев 
более водопроницаемы, а потому суше и теплее, чем силикатные 
почвы, но главное то, что в них сильно повышено содержание Са2+ 
и Н С О з. Поэтому известковые почвы обладают буферностью в об
ласти более высоких значений pH , им свойственна нейтральная

Рис. 105. Содержание минеральных 
веществ в листьях S ilene  in f la ta  и 
A n th y llis  vu ln e ra ria  и з  местообита
ний, богаты х известью. Silene  пере
водит поглощ енный кальций в водо
нерастворимую форму (в виде окса- 
л а та ); кроме то го , это растение со
д ерж ит много калия. A n th y ll is  выно
сит высокий уровень Са и содержит 
в водорастворимой фракции больше 
Са, чем К . (K inze l, 1969; H o ra l, 
1971.)

S i le n e A n th y ll is

§ 1500

=; 500

^  500

или слабощелочная реакция. Азот в известковых почвах минерали
зуется быстрее, Р, Fe, М п и тяжелые металлы менее доступны, 
чем в кислых почвах (кремний, по-видимому, не имеет отношения 
к  интересующей нас проблеме). Понятно, что все эти почвенные 
факторы сказываются на обмене минеральных веществ и росте 
растений, которые в зависимости от вида предъявляют различные 
специфические требования к  своему субстрату; конкурентоспо
собность и устойчивость растений уменьшаются, если их потребно
сти удовлетворены не полностью или совсем не удовлетворены.

На кислых почвах типичные растения известковых почв по
вреждаются, вероятно, свободными ионами железа, марганца и 
прежде всего алюминия, содержание которых в этих условиях по
вышено. Растения, избегающие богатых известью почв (кальцефо- 
бы), способны связывать ионы тяжелых металлов в форме комп
лексных соединений, так что им не вредит их избыток, но это при
водит к  явлениям недостаточности (например, хлорозу из-за не
хватки железа), если такое растение пересаживают на известковую
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почву, где микроэлементы содержатся в очень малой концентра
ции.

Строгие кальцефобы весьма чувствительны к  НСОз и Са2+. 
Торфяные мхи и кальцефобные злаки, например Deschampsia 
flexuosa, при накоплении НСОз образуют в своих корнях большие 
количества малата, что оказывает ингибирующее действие на рост 
и может привести к  повреждению корней. В своем отношении 
к  кальцию растения тоже сильно различаются между собой 
(рис. 105). Многие крестоцветные и некоторые бобовые поглощают 
ионы Са2+ в большом количестве и накапливают его в клеточном 
соке. Напротив, Polygonaceae, Chenopodiaceae, большинство Ca
ryophyllaceae и представители ряда других семейств не переносят 
больших концентраций растворенного кальция (сдвига соотноше
ния Са2+ : К+ в пользу Са2+). Поэтому они сразу связывают Са2+ 
в вакуолях в форме оксалата; чем больше они вынуждены погло
щать Са2+; тем больше накапливается оксалата. Представители 
этих семейств могут удерживаться на известковых почвах только 
в том случае, если особенности обмена кислот позволяют им осаж
дать достаточное количество оксалата.

Растения засоленных местообитаний

Общий признак всех засоленных местообитаний — это повышен
ное содержание легко растворимых солей. Моря, соленые озера и 
соленые пруды — это водные засоленные местообитания; на суше 
засоленные почвы образуются во влажных (гумидных) и сухих 
(аридных) климатических условиях. В богатых осадками районах 
возможно засоление почвы в зоне, орошаемой брызгами от прибоя, 
на дюнах и приморских лугах, а такж е около проточных вод, со
прикасающихся с местами скопления солей. Содержание соли 
в почве повышается такж е в результате применения солей для 
оттаивания снега на улицах. Сильное засоление почвы наступает 
в сухих областях, где потеря воды путем испарения превышает 
ежегодное количество поступающих в почву осадков (см. рис. 153). 
Особенно много солей накапливается в бессточных низинах (соля
ные впадины) и в местах, где высоко стоит грунтовая вода и про
изводится орошение1.

Содержание солей остается постоянным только в открытом мо
ре. Уж е в приливной зоне соленость сильно колеблется, а в назем
ных засоленных местообитаниях легкоподвижные соли постоянно 
перемещаются вверх и вниз вместе с передвижением воды в почве.
В растительном покрове во время вегетационного периода в ре
зультате испарения воды постепенно накапливаются соли, которые 
после отмирания частей растений снова выщелачиваются из них

1 Если оно проводится нерационально. —  Прим. ред.
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осадками и возвращаются в почву. Общая схема оборота солей и 
их 'передвижения в галофитном местообитании представлена на 
рис. 106.

Рис. 106. Круговорот хлористого натрия 
во влаж ны х климатических условиях в 
удаленном от моря галофитном место
обитании с T rig lo c h in  m a ritim a , J uncus 
g e ra rd i и G laux m aritim a . П од  самой по
верхностью почвы находится горизонт за
соленных грунтовы х вод; почвенный рас
твор содержит во время вегетационного 
периода 1,9% NaC l. 1 —  транспорт N aC l 
в почве —  с водой, поднимающейся по 
капиллярам в результате испарения, и 
а водой, просачивающейся после выпа
дения атмосферных осадков; 2 —  погло
щение N aC l высшими растениями и воз
врат в почву после отмирания корней; 
3  —  поглощение N aC l почвенными бак
териями и возврат в почву после их от
мирания; 4 — распределение и а кку м у 
ляция N aC l в надземных частях расте
ний; 5 —  поглощение и возврат NaCl 
бактериями, находящ имися в сообществе 
с галоф итами; 6 — вымывание N aC l из 
ж ивы х растений; 7 —  поглощение N aC l 
бактериями при разложении отмерших 
частей растений; 8  —  вымывание NaCl 
из опада растений и подстилки. Ц иф 
рами указаны  количества N aC l, к г  на 
1 га 10 -сантиметрового слоя почвы. 
(S teub ing , Dapper, 1964.)

Весна Осень
Лето Зима

2 ПОкг

9 3 7 2 к г

Грунтовая вода,с о д е р ж а щ а я  с о л и

Влияние высоких концентраций солей на растение

Рост растений на засоленных местообитаниях зависит от кон
центрации и химического состава почвенного раствора. Засоленные 
почвы во влажных районах содержат преимущественно NaCl. 
Нейтральные засоленные почвы этого типа встречаются и в сухих 
областях, однако солончаковые почвы степей и пустынь чаще со
держат сульфаты и карбонаты Na, M g  и Са, имеющие щелочную 
реакцию. Влияние солей на растения обусловлено осмотическим 
связыванием воды и специфическим действием ионов на прото
плазму.

Осмотическое действие солей. Растворы солей связывают воду, 
так что она с повышением концентрации солей становится все 
менее доступной для растений. Например, 0,5%-ный раствор NaC l 
удерживает воду с силой 4,2 бар, 1%-ный раствор — с силой 
8,3 бар, а 3%-ный раствор (концентрация морской воды) с силой 
20 бар. Растения могут поглощать воду для собственных потребно
стей только в том случае, если они присасывают ее с большей си



1 8 8  Глава 5

лой, чем растворенные соли (подробнее об осмотическом транспор
те воды см. стр. 215). Первой предпосылкой для освоения расте
ниями засоленных почв является осморёзистентность. Она хорошо 
выражена у тех растений, которые сталкиваются с сильными пе
риодическими изменениями концентрации солей, например у водо
рослей приливной зоны (рис. 107) и у водорослей, живущ их в не
больших соленых водоемах. У  некоторых из них выработались осо
бые механизмы осморегуляции.

Специфическое действие ионов и солеустойчивость. Если ионы 
солей вместе с поглощенной водой в высокой концентрации про
никают в клетки, то судьбу растения решает устойчивость прото
плазмы к  действию этих ионов. Избыток Na+ и С1_ сильно спо
собствует набуханию и влияет на активность ферментов, связанных 
с мембранами, что ведет к  количественным и качественным изме

Вид водорослей

C la d o p h o ra  sp inu losa
*=;
8.

Bangia fu sco p u rp u re a

1 Porphyra U u co s fic ta
ч Polysiphonia pu lo ino ta

1
Chaelomorpha linum

Е Ceramium b e rn e ri

бс
3 A n tilh a m n io n  crudatum
3
4 Catlithamnion gronulalum

Cladophora u tricu losa

C lp ro l ite ra

Cl. ram eilosa

CallHhamnion scopulorum

г Ceramium stric tu m

Plocamium coccineum

Nitophyllum  punctatum

Осмотическая устойчивость

0,2 0.4 0.6 0,8 1.0 1.2 7.4 1.6 1,8 2,0 2,2 2,4 2,6 2.8 3.0 
~ Концентрация шорской воды

Рис. 107. Чувствительность водорослей с различной глубины  моря к  осмотическо
м у давлению. Зачерненная часть квадратика соответствует доле водорослей, о т 
мирающ их через 24 ч. Концентрации: 0,2 означает 2 части морской воды +  8  ча
стей пресной воды; 3,0 —  концентрация морской воды, которая упарена до одной 
трети ее объема. Водоросли из приливной зоны, в природны х условиях подвер
гающиеся воздействию особенно значительных колебаний концентрации солей, 
выносят ка к  гипотоничную , т а к  и гипертоничную  среду лучше, чем п о сто я н н о  
увлажняемые водоросли с линии отлива и гл уб и н н ы е  вод оросл и . (B ie b l,  1938.)
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нениям в энергетическом и конструктивном обмене. Эти измене
ния проявляются прежде всего в недостаточной выработке энергии 
при фотофосфорилировании и окислительном фосфорилировании; 
изменяется такж е состав аминокислот (накопление пролина) и 
возникают нарушения в путях белкового обмена, которые приводят 
к  образованию токсичных промежуточных веществ и конечных 
продуктов (путресцина).

Солеустойчивость — это свойство протоплазмы. Чувствительные 
к  солям протопласты погибают уже в растворах, содержащих 1 — 
1,5% NaCl, а солеустойчивые выносят до 6% и более. Токсичность 
сульфатов и нитратов несколько меньше (M gS 0 4 < N a 2S0 4 < : 
C K N 0 3 < M g C l2 < C a C l2 < N a C l) .  Есть чрезвычайно солеустойчи
вые организмы. Ж гутиковое D una lie lla  salina  (P hyto flage lla ta ) ж и 
вет в концентрированных растворах соли в солеварнях, у гало- 
фильной бактерии Pseudomonas sa linarum  и у дрожжей Debaryo- 
myces hansenii ферменты остаются активными даже при концент
рациях NaC l 20— 24%. Из возделываемых растений относительно 
солеустойчивы ячмень, сахарная свекла, шпинат, рапс, хлопчатник,

Содержание соли в почве, % сух.веса  
0,2____________________ 0^35__________________________________________ 0 ,65

\  М алая ус
тойчивость Средняя устойчивость Высокая устойчивость
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3 ^  §  E

I t
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) нечник Пшеница ( 
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Кукуруза (зерно)

зерно) Ячмень 
зерно) (зерно) 
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оо
о

Редька
Фасоль
Сельдере
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Картофель Томаты 1 
Морковь 1 
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Латук Спаржа 
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Щ Ш Щ
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Яблоня
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Рис. 108. Солеустойчивость различных культурны х растений. У казано содержание 
солей (верхняя ш кал а ), при котором м ож но  ож идать  5 0 % -ной потерн урож ая. 
У  зерновых кул ьтур  засоление почвы причиняет больший ущерб приросту зеле
ной массы, чем ур ож аю  зерна. (П о  Thorne, Peterson, S trogonov, ҚгееЬ, из Kreeb, 
1964.)
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виноград, шелковица, гранат, маслина, финиковая пальма, акация, 
различные сосны. Напротив, пшеница, многие бобовые, морковь, 
картофель, семечковые плодовые, персик, абрикос и лимон очень 
чувствительны к  солям (рис. 108). Солевыносливость зависит, 
впрочем, от стадии онтогенеза: ячмень по мере развития стано
вится устойчивее, а кукуруза —  чувствительнее. Более устойчивые 
виды и сорта не только лучше защищены от непосредственного 
вредного влияния солей, но такж е их рост и урожайность меньше 
страдают от засоления почвы (рис. 109). И з аллейных деревьев 
конский каштан и липы особенно чувствительны к  солям, приме
няемым для оттаивания снега, которые содержат главным обра
зом NaCl. В течение вегетационного периода NaCl накапливается 
в листьях и верхушках побегов и вызывает некроз краев листьев 
и преждевременное опадение листвы. Порог токсичности для этих 
видов — около 1,5% NaCl в сухом веществе. Дубы , платаны-и бе
лые акации устойчивее к  солям и поэтому более пригодны для озе
ленения улиц. Но даже малочувствительные к  засолению полезные 
растения не являются выраженными галофитами.

юо юо

I  60

40 с

20

ЯчменьПшеница ч .

О 32 4
Концентрация салиг%

Рис. 109. Прорастание семян и урож ай  сухой массы галофита S a lico rn ia  herbacea 
в зависимости от содержания соли в субстрате и прирост в длину проростков 
хлебных злаков при засолении почвы. Пшеница особенно чувствительна к  засоле
нию, и у ж е  при незначительном содержании солей в почве ее рост бывает сильно 
угнетен; ячмень даже в чувствительной юношеской фазе выдерживает более 
высокие концентрации соли. У  галофитов прорастание та кж е  происходит лучше 
на субстрате, свободном от солей, однако наибольшее накопление сухого  вещества 
наблюдается при добавлении N aC l и умеренном содержании солей в почве. (П о  
КгееЬ, 1959, и по Feekes, Baum eister, Schm idt, из Kreeb, 1965.)
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Солевой обмен галофитов

Настоящие галофиты (эугалофиты) по Г. Вальтеру — это рас
тения, обитающие в засоленных местах и накапливающие в своих 
органах большие количества солей. Это не причиняет им ущерба, 
а не слишком высокие концентрации солей даже способствуют рос
ту (рис. 109). Однако семена этих растений все-таки лучше про
растают в отсутствие засоления. Физиологические особенности га 
лофитов полностью формируются только в ходе развития. Поэтому 
засоление особенно угрожает проросткам, тем более что самые 
верхние слои почвы, с которыми они вначале соприкасаются, 
■больше всего засолены.

Особый признак галофитов — очень сильно повышенное содер
жание хлоридов и, ка к  правило, избыток натрия по сравнению 
с калием. Если выращивать галофиты на нормальных садовых 
почвах, то они предпочтительно поглощают Na+ и О - . Значит, и 
на засоленных почвах они не столь у ж  пассивно насыщаются этими 
ионами, а аккумулирую т их так же, ка к  и другие активно погло
щаемые питательные ионы. Особенно склонны к  накоплению солей 
Chenopodiaceae. Это позволяет им уравновешивать высокое осмо
тическое давление почвенного раствора и поглощать воду из почвы 
даже при сильном засолении, поскольку клеточный сок содержит 
помимо поглощенных солей и другие осмотически активные веще
ства, например сахар (рис. ПО).

В оптимальном случае галофиты благодаря концентрации соли 
в клеточном соке в точности компенсируют концентрацию почвен
ного раствора. Это возможно лишь при условии, если они способ
ны регулировать содержание солей в своих тканях, что может осу
ществляться путем выделения солей и путем усиленного накоп
ления воды (суккулентность).

Выделение солей. Одна из возможностей регуляции солевого 
баланса состоит в выделении солей при помощи солевых желез 
и волосков. Это эпидермальные образования, которые активно 
выделяют соли и тем самым удерживают в определенных границах 
их накопление в листьях. Они распространены у различных ман
гровых растений (например, A v icenn ia ), видов Tam arix, у Glaux 
m aritim a, различных Plumbaginaceae, T rig loch in  и у таких гало- 
фильных злаков, ка к  Spartina, D is tich lis  и др.

Галосуккулентность. Так ка к  для действия соли существенно не 
абсолютное ее количество, а концентрация, постепенное накопле
ние соли в течение вегетационного периода может уравновеши
ваться тем, что клетки усиленно всасывают такж е воду и при этом 
сильно набухают. При этом концентрация соли в клеточном соке 
остается довольно постоянной. Г  алосуккулентность обусловлена 
воздействием хлорид-ионов. Относительно физиологических про
цессов, которые вызывают растяжение клеток, еще нет ясности.



192 Глава 5

Г алосуккулентность широко распространена среди галофитов — 
ка к  обитателей сырых солончаковых мест {S a licorn ia  и других 
растений морского побережья из сем. Chenopodiaceae, Laguncula- 
r ia  из мангровых растений), так и ксерогалофитов из аридных об
ластей, которым свойственны такж е  признаки суккулентов, при
способленных к  засухе.

Фильтрация слоей — еще один механизм, с помощью которого 
растения засоленных местообитаний держат под контролем накоп-

Рис. ПО. Схема отношения м еж ду 
осмотической сосущей силой почвы 
(при увеличивающемся засолении) 
и осмотической сосущей силой гало
фитов. С повышением концентра
ции N aC l в почве соответственно воз
растает потенциальное осмотическое 
давление почвенного раствора. Гало- 
фиты уравновеш ивают осмотическое 
связывание воды почвой, поглощая 
соль в некотором избытке и накапли
вая ее в клеточном соке до известного 
предела (точка  пересечения кривой 
«осмотическое действие хлоридов» 
с прямой линией). К  осмотическому 
действию аккум улированной соли до
бавляется осмотическое действие д р у 
ги х  компонентов клеточного сока, 
прежде всего сахаров (осмотическое 
действие нехлоридов в клеточном со
к е —  заш трихованная область м ежду 
кривы м и). Только при очень высокой 
концентрации соли в почве галофитам 
больше не удается скомпенсировать 
сосущ ую  силу почвы. (W a lte r, 1960.)

ление солей в тканях. Некоторые мангровые кустарники (напри
мер, Rhizophora) путем ультрафильтрации раствора через плазма- 
лемму клеток корневой паренхимы значительно снижают содержа
ние солей в воде, поступающей в проводящие пути.

Удаление солей путем сбрасывания частей растения. Наконец, 
есть весьма солеустойчивые галофиты (например, Juncus gerard i 
и / .  m aritim us), которые накапливают значительные количества 
солей в побегах. Более старые листья с высоким содержанием со
лей преждевременно засыхают и сбрасываются, а тем временем 
подрастают молодые, способные к  поглощению солей листья и вер
хуш ки побегов. Это характерно для таких галофильных розеточ- 
ных растений, ка к  P lan lago  m aritim a , T rig loch in  m aritim um  и Aster 
tripo lium . Совершенно такую  же функцию выполняют пузырчатые 
волоски некоторых видов A trip le x  из сухих областей и Halim ione. 
Они накапливают в своем клеточном соке хлориды, затем вскоре 
отмирают и заменяются новыми.

,и но го  соки

Содержание N aC l в почве
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МИНЕРАЛЬНЫ Е ВЕЩЕСТВА 
В РАСТИТЕЛЬНОМ ПОКРОВЕ  
И ИХ КРУГОВОРОТ В ЭКОСИСТЕМЕ

Баланс минеральных веществ в растительном покрове

Баланс минеральных веществ и углеродный баланс хорошо сог
ласованы между собой. Поглощение минеральных веществ регули
рует прирост растительной массы, а синтез органического веще
ства поставляет материал, в который включаются минеральные 
элементы. Поэтому, исходя из уравнения продуктивности (16), 
можно определить годичное поглощение минеральных веществ рас
тительным покровом, если известны количество и состав золы рас
тительной массы. Из общего количества минеральных веществ М а, 
поглощенных в течение года растительностью на единицу площа
ди почвы, часть выделяется в течение того же года в минеральной
форме путем рекреции и вымывается атмосферными осадками из 
надземных органов (М г) , а в растительной массе остается включен
ное в нее количество минеральных веществ Мь

М = М { +  МГ. (21)
Минеральные вещества, включенные в растительную массу, в со

ответствии с уравнением продуктивности (17) распределяются 
между ежегодным увеличением биомассы ( +  ДБ) и ежегодными 
потерями растительной сухой массы с спадом (Оп) и в результа
те отчуждения (К ) :

М . - Д М б +  М оп +  М к . (2 2 )

Расчет производят по содержанию в сухом веществе минераль
ных веществ или по содержанию золы. Т ак ка к  различные био
элементы в растении распределяются, фиксируются, накапливают
ся и выделяются неравномерно и, кроме того, концентрация мине
ральных веществ зависит от состояния растительности (см. рис. 99 
и 100), баланс минеральных веществ для растительного сообще
ства нельзя определить простым умножением членов уравнения 
(17) на среднее содержание золы в растительной массе; так ж е 
ка к  и при вычислении баланса углерода, здесь надо исходить из 
величин, полученных для различных органов в различные сроки.

Долю  потери минеральных веществ вследствие вымывания и 
сбрасывания частей растений по отношению к  количеству погло
щенных питательных веществ можно выразить коэффициентом 
оборота &м, введенным Б. Ульрихом:

А   М оп  +  М г /о о \
* м — — жя— • (23>

В одном еловом лесу в ФРГ было в течение года возвращено 
в почву 93% К, более 80% Са и M g  и более 70% N и Р, погло-

1 3 -2 3 9 6
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Рис. 111. Круговорот минеральных веществ в смешанном дубово-грабово-буковом 
лесу в Бельгии. Все величины приведены в килограм м ах на 1 га в год. Годичное 
поглощение минеральных веществ древостоем было вычислено путем сумм ирова
ния запасов, связанных в фитомассе (темная ш три хов ка ), и возврата минераль
ных веществ в почву в результате вымывания из крон, выделения из стволов 
и с спадом. Сравните с углеродным обменом этого ж е  древостоя (рис. 76). 
(D uv igneaud , Denaeyer-de Smet, 1970.)



Таблица 26. Запас минеральных веществ и их оборот в лесах. Все данные о содержании минеральных веществ в к г /га  
[ср. формулы (2 1 ) — (26) в тексте]

Летнезеленый дубово-буково-грабовый лес с 
подлеском (Бельгия, В и рель), возраст 30—75 лет 
(D uvigneaud. Denaeyer-de Smet e t a l. , 1969)

Вечнозеленый дубовый лес (Quercus Ilex) (южная 
Франция, Р уке), возраст около 150 лет 
(Rapp. 1969, 1971)

Запас фитомассы 156 т сухого  вещества на 1 га 304 т  сухого  вещества на 1 га

Годовая первичная нетто-продукция 14,4 т  сухого  вещества на 1 га 7 т  сухого  вещества на 1 га
V.

N Р К Са Сумма1! N Р К  ‘ Са Сумма1)

Запас минеральных веществ в над
земной фитомассе

406 32 245 868 1632 763 224 626 3853 5505

Годовая фиксация в приросте
( + Д М Б )

30 2 , 2 16 74 127,8 13,2 2 , 6 8 ,9 42 ,7 68 ,3

С одержание минеральных веществ в 
годовом опаде (М о п)

61 4,1 36 120 228,0 32 ,8 2 , 8 16,2 63 ,9 120,3

Включение минеральных веществ, 
М 1= Д М б + М о п

91 6 ,3 52 ,0 194,0 355,7 46 ,0 5 ,4 25,1 106,6 188,6

Вымывание, М г 0 ,9 0 , 6 17,0 7,1 31 ,8 0 ,5 0 , 8 25,7 19,4 48 ,7

Годовое поглощение минеральных ве
ществ, М а =  М |+ М г

91,9 6 ,9 69 ,0 2 0 1 , 1 387,5 46,5 6 , 2 50,8 126,0 - 237,3

Коэф ф ициент оборота ^ 0 п ^~  — 0 , 6 8 0 , 6 8 0,77 0 .63 0,67 0 ,72 0,67 0,83 0 , 6 6 0,71

')  Общ ее количество минеральных элементов в сухом  веществе; эта величина больше сум м ы  N . Р, К  и Са, та к  к а к  сюда вклю чены  и 
остальные зольные элементы.
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щенных в том же году. Данные для вечнозеленого и летнезеленого 
лиственного леса приводятся в табл. 26 (см. такж е рис. 111); ка 
лий и здесь оказывается на первом месте, за ним следуют азот и 
фосфор.

Благодаря тому что большая часть поглощенных минеральных 
веществ ежегодно возвращается в почву с опадающими листьями, 
растительный покров выполняет важную  роль в круговороте мине
ральных веществ. Они извлекаются корнями из глубоких почвен
ных слоев, поднимаются в растении над уровнем почвы, но вскоре 
возвращаются назад. Таким образом, движение вниз, обусловлен
ное силой тяжести, постоянно прерывается. В особенности деревья 
благодаря своей обширной корневой системе способны поднимать 
опустившиеся глубоко в почву питательные соли, которые после 
разложения подстилки используются такж е менее глубоко укоре
няющимися растениями травяного яруса.

Обмен минеральных веществ в наземных экосистемах

Обмен между организмами и почвой

М еж ду организмами экосистемы и почвой существует кругово
рот минеральных веществ, который в естественных условиях в зна
чительной степени замкнут. Минеральные вещества, поглощаемые 
растениями, прямым путем или через пищевые цепи возвращаются 
в почву включенными в органическое вещество, где они минера
лизуются сапротрофами и сорбируются почвенными коллоидами. 
Решающей фазой в круговороте минеральных веществ экосистемы 
является механизм обратного движения. Важно то, что органиче
ский опад (количество которого возрастает с увеличением продук
тивности растительного покрова) остается в экосистеме. Содер
жащиеся в нем минеральные элементы составляют резерв пита
тельных веществ, который при удалении опада из экосистемы 
утрачивается. На этом базируется учение об удобрениях; вынос 
питательных веществ при уборке урожая или сборе подстилки 
должен возмещаться внесением удобрений в таком количестве, ко 
торое по порядку величины соответствовало бы ежегодному отчуж 
дению питательных веществ.

Минерализация и синтез органических веществ не должны от
ставать друг от друга. Там, где разложение подстилки и гумуса 
идет слишком медленно, скорость прироста растений в соответст
вии со скоростью минерализации обычно остается на низком 
уровне.

При высокой интенсивности минерализации минеральные эле
менты, включенные в органическое вещество, быстро и в больших 
количествах высвобождаются и снова вступают в круговорот; пер
вичные продуценты лучше обеспечиваются нужными ионами и мо
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гу т  создавать большую массу. Значительная продуктивность тро
пических дождевых лесов обусловлена наряду с другими фактора
ми быстрой оборачиваемостью минеральных веществ. Равномерная 
благоприятная температура и высокая влажность необычайно спо
собствуют разложению органического вещества микроорганизмами, 
та к  что элементы минерального питания лишь недолго остаются 
в почве связанными в органических соединениях — вскоре они 
вновь переводятся в доступную для растений минеральную форму. 
Слишком обильное высвобождение неорганических биоэлементов 
или пониженное поглощение их растительным покровом (напри
мер, после какого-то нарушения ценоза —  пожара и т. п.) отрица
тельно сказывается на обмене минеральных веществ в экосистеме. 
В минерализованном состоянии эти вещества более доступны для 
растений, но они такж е  более подвижны в почве и поэтому легче 
вымываются. Таким образом, фонд минеральных элементов, свя
занных в органических веществах биомассы и почвы, выполняет 
важную  роль резерва, благодаря которому все компоненты эко
системы застрахованы на случай неблагоприятных внешних воз
действий.

Транспорт минеральных веществ в экосистему и из нее
В функциональную систему растения —  микроорганизмы —  поч

ва регулярно поступают минеральные вещества извне, и в то же 
время она постоянно теряет их (табл. 27). Поэтому растения за
висят не только от микробной минерализации в почве. По срав-

Таблица 27. Поступление и отчуждение минеральных веществ; 
данные для летнезеленого лиственного смешанного леса 
(по  L ikens et al., 1971)

Ион Поступление e осад
ками, кг/га

Потеря с дренажной 
водой, кг/га

Са*+ 2 , 6 1 1 , 2

M g 2+ 0 ,7 2 ,9

К + 1 ,1 1,7

Na+ 1,5 6 ,9

NHj 2 ,7 0 ,4

N 0 7 16,3 8 ,7

soj- 38 ,3 48,6

ci- 5 ,2 4 ,9

A l34 — 1 ,8

S i0 2 (в растворе) — 35,1



198 Глава 5

нению с короткозамкнутым оборотом минеральных веществ в эко
системе геохимические процессы обмена незначительны, но все 
же ими нельзя полностью пренебрегать.

Источниками поступления минеральных веществ в экосистему 
служат подстилающая порода, вода и воздух; на сельскохозяйст
венных землях к  этому добавляется еще удобрение. Благодаря 
выветриванию в почву и в растения постоянно поступают трудно 
поддающиеся оценке, но, несомненно, значительные количества 
минеральных веществ. В неразвитых почвах выветривание в ос
новном покрывает потребность растений в питательных веществах. 
С грунтовой водой и водой, поднимающейся по капиллярам, ми
неральные вещества могут перемещаться в корневую зону. Вода 
атмосферных осадков приносит на поверхность растений и в поч
ву неорганические вещества, содержащиеся в атмосфере в форме 
газов (S 0 2, окислы азота, N H 3), пыли, тумана или аэрозоля. Расте
ния улавливают эти вещества такж е и непосредственно из воздуха. 
Ежегодное поступление минеральных веществ (прежде всего С1, 
Na, Са, S, К , M g  и N ) из атмосферы в Европе оценивается в 25—  
75 кг/га .

Потеря минеральных веществ экосистемой происходит отчасти 
через атмосферу (ветровая эрозия), но прежде всего в результате 
просачивания и стока воды. Растворенные ионы могут в другом 
месте опять поглощаться какой-либо наземной экосистемой, однако 
в конце концов основная масса выщелоченных питательных солей 
попадает во внутренние водоемы и в Мировой океан.

Баланс минеральных веществ у  растений в водных экосистемах

Снабжение минеральными веществами 
и первичная продуктивность

Снабжение фитопланктона минеральными веществами является 
(наряду со световым режимом) важнейшим фактором, лимитирую
щим продуктивность водоемов. Первичная продукция автотрофных 
планктонных организмов возможна только в относительно узком, 
достаточно освещенном эвфотическом слое, который при быстром 
размножении фитопланктона заметно беднеет минеральными ве
ществами, особенно азотом, фосфором и кремнием. Азот и фосфор 
содержатся в пресной и морской воде только в виде следов (см. 
табл. 23). Вначале планктонным водорослям хватает и этого бла
годаря их большой способности к  концентрированию минеральных 
веществ. Водоросли могут накопить такой значительный запас фос
фатов, что его будет достаточно для конструктивного и энергетиче
ского обмена нескольких последующих поколений.

Период наибольшей продуктивности в водоемах с сезонной 
стратификацией (см. стр. 37) наступает всегда весной, когда вы-
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Зи/иаЗима О сеньВ е сна Л е т о

Рис. 112. Схема сезонных изменений массы диатомовых водорослей ( / ,  заш трихо
ванная область) в зависимости от солнечной радиации ( / / ) ,  температуры ( / I I )  
и концентрации минеральных веществ ( I V )  в поверхностных слоях морской 
воды. Весной с увеличением радиации и прогреванием воды продукция массы 
ф итопланктона благодаря обилию питательных веществ резко возрастает. П ри 
этом питательные вещества быстро потребляются, что приводит вскоре к  пониж е
нию продуктивности. Тем временем сильно размножается зоопланктон; вследствие 
выедания и оседания планктонны х водорослей летом биомасса популяции диато
мовых уменьшается. Поздней осенью и зимой минеральные питательные вещества 
перемещаются вверх из более глубоких  слоев воды, однако в это время слишком 
холодно и темно для образования большой массы ф итопланктона. (П о  Odum, 
1959, из T a il,  1971.)

сокое стояние солнца и более длинный день повышают эффектив
ность фотосинтеза и когда концентрация питательных веществ 
благодаря предшествующему перемешиванию воды становится 
оптимальной (рис. 112). В это время начинается весеннее цветение 
воды. Нарастающая популяция быстро использует запас пита
тельных веществ, который уже не пополняется в достаточной мере, 
та к ка к  образовался термоклин и поэтому минеральные вещества 
из глубины не попадают в эвфотическую зону.

Летом плотность популяции фитопланктона уменьшается, 
главным образом из-за малой скорости размножения и з резуль
тате интенсивного поедания консументами, численность которых 
к  этому времени возрастает. Только осенью, с началом циркуляции 
воды продуктивность фитопланктона (а вместе с тем и его количе
ство) опять несколько возрастает, прежде чем снова упасть из-за 
недостатка света до низкого зимнего уровня.

Эутрофизация и ее последствия

Там, где благодаря притоку с суши минеральные соли посту
пают в поверхностный слой воды, и в тех местах океана, где на 
поверхность выходит богатая питательными веществами глубин
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ная вода, образуются эутрофные, т. е. удобренные, водные про
странства с очень быстрым накоплением органического вещества. 
В реках и озерах из-за обильного притока богатых нитратами и 
фосфатами сточных вод возможно даже «переудобрение», которое 
приводит к опасному нарушению общего обмена веществ в экоси
стеме. Массовое развитие планктонных организмов влечет за со
бой чрезмерное образование органического отпада и соответствен
ное размножение аэробных сапротрофов, которые извлекают из 
глубинной воды столько кислорода, что эта зона водоема стано
вится непригодной для жизни рыб и других организмов с высокой 
потребностью в кислороде. В этом случае биоценоз такой зоны 
изменяется коренным образом в пользу форм, которые могут ж ить 
при самом малом парциальном давлении кислорода или способны 
к  анаэробиозу. Но и в эвфотической зоне повышенное поступле
ние питательных веществ вызывает прямо (прежде всего в случае 
первичных продуцентов) и косвенно (в случае консументов) изме
нения в качественном и количественном составе биоценоза и в био
логической активности организмов.

В реках водные растения могут непосредственно повреждаться 
сточными водами, содержащими большие количества нитратов и 
фосфатов (табл. 28). Если чувствительность таких растений к  по
вышенным концентрациям минеральных веществ была определена 
экспериментально, то их можно использовать в качестве расте
ний-индикаторов и по их распространению судить о степени чи
стоты или соответственно загрязнения реки.

Таблица 28. Распространение цветковых растений в реке Моозах (Бавария) 
в зависимости от концентрации аммония и фосфата (по Kohler, 1971)

Верхнее течение Средняя зона Нижнее течение

Растения-индикато Potam ogeton  colo- Potam ogeton  den- Potam ogeton  pecti-
ры ra tu s1 sus na lis

Juncus subnodulo- 
sus

H ip p u ris  v u lg a ris Potam ogeton  cris - 
pus

E lodea canadensis
R anuncu lus f lu -  

itans
C a llitr ich e  obtusan- 

g u la
Среднее .содержание 

N HJ в воде, мг/л
0,03 0,09 0,28

Среднее содержание 
Р О Г  в воде, мг/л

0,04 0,07 0,45

I) в эксперименте это растение повреждается при концентрации N H ^ более 10 мг/л.
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Круговороты минеральных веществ в стоячих водоемах

Стратификация плотности и связанное с нею неполное переме
шивание воды в течение большой части года в озерах и морях 
приводят к  образованию отдельных пространств с более или менее 
самостоятельными круговоротами веществ. Включение минераль
ных элементов в органическое вещество происходит главным обра
зом в поверхностных слоях воды, а реминерализация — в глубин
ных водах и на дне. Возвращение неорганических продуктов раз
ложения в поверхностную зону затруднено, минеральные вещест-

Сапропельр о ;

Осадочные • 
породы

Рис. 113. Круговорот фосфора и серы в экосистеме водоема.
Круговорот фосфора. В эвфотической зоне фосфат включается в органическое 
вещество. Через пищевые цепи и с оседающим планктоном («дождь детрита») 
фосфор, включенный в органическое вещество, попадает в более глубокие слои 
воды, которые лишь частично перемешиваются с поверхностными. Часть осадков 
оказывается захороненной на дне водоема и откладывается на геологические 
времена. (П о  Duvigneaud, 1967.)
Круговорот серы. Этот круговорот более сложен, чем круговорот фосфора, так  
как он включает различные микробиологические превращения веществ. 1 —  асси
миляционное восстановление сульфатов и включение серы в органические соеди
нения; 2 —  опад и гниение серусодержащих органических веществ; 3 —  аэробное 
микробиологическое окисление H 2S фотоавтотрофными и хемоавтотрофными бак
териями; 4 —  анаэробное диссимиляционное восстановление сульфатов десульфо- 
фицирующими бактериями; 5  —  отложение элементарной серы и неорганических 
соединений серы. Благодаря использованию серусодержащих отложений и иско
паемого горючего (угля и нефти) сера попадает в форме S 0 2 в воздух, откуда 
возвращается с атмосферными осадками в почву и в водоемы. (Odum, 1959.)
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ва накапливаются в глубине и частично образуют там твердые 
отложения (карбонаты, силикаты и фосфаты, главным образом 
кальция). Эти минеральные вещества на геологические времена 
исключаются из циркуляции, и в таких случаях говорят о биогео- 
химическом круговороте седиментационного типа. Примерами мо
гут служить круговороты фосфора и серы (рис. 113).

Круговорот фосфора

Фосфор, поглощенный первичными продуцентами, через пище
вую цепь или с опускающимися вниз планктонными водорослями 
попадает в темную глубинную зону и на дно водоема. Там планк
тонные водоросли и трупы животных разлагаются. Фосфат, вклю 
ченный в скелетные структуры животных, расщепляется очень мед
ленно и образует донные отложения. Остальной высвобождаемый 
фосфат частично соединяется с катионами (кальция, железа и 
другими) и связывается путем адсорбции, а часть остается раство
ренной в глубинных водах, с которыми выносится на поверхность 
в результате периодической циркуляции.

Круговорот серы

Круговорот серы в водоемах тоже происходит по седиментаци- 
онному типу, но наличие нескольких ступеней валентности и окис- 
ленности серы, та к же ка к  и в случае азота, создает более широ
кие возможности для участия бактерий. Это приводит к  полной 
минерализации органических остатков (даже в неблагоприятных 
условиях) и к  более быстрому обратному переводу серы в усвояе
мую для растений форму. При распаде белка образуется сероводо
род, который служит пурпурным бактериям (Thiorhodaceae) доно
ром водорода для их фотосинтеза, а бактериям, окисляющим се
ру, — субстратом для хемосинтеза. Хемоавтотрофные бактерии 
(например, Beggiatoa) окисляют H 2S до элементарной серы и да
лее до иона SO®- , который переходит в раствор, распределяется 
в воде и поглощается зелеными растениями. Кроме того, сульфат 
служит источником кислорода для дыхания десульфофикаторов. 
Эти бактерии живут в бедном 0 2 сапропеле на дне озер и разла
гают там органические остатки, т. е. играют роль минерализаторов 
в среде, в которой могут существовать только очень немногие ор
ганизмы. В восстановительных условиях сапропеля накапливается 
сероводород, который улетучивается или реагирует с железом, 
образуя пирит (FeS2). Благодаря этому сера на длительное время 
выходит из круговорота. Кроме того, сера откладывается в эле
ментарной форме и в неминерализованных органических остатках. 
Содержащаяся в отложениях сера снова поступает в циркуляцию 
в случае извлечения из недр руды, угля и нефти. При переработке
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руд и сжигании ископаемого топлива сера попадает в атмосферу 
вместо почвы или гидросферы. Таким образом, человек направля
ет круговорот серы по неверному пути, что причиняет вред, та к ка к  
сера не возвращается в ту зону окружающ ей среды, из которой 
была извлечена.

ТО КС И Ч Е С КО Е  Д Е Й С Т В И Е  З А ГР Я З Н Е Н И Й  В О З Д У Х А

Двуокись серы, окислы азота, галогеноводороды, аммиак и дру
гие вредные вещества проникают из воздуха в растения в резуль
тате газообмена, а такж е с дождем и при осаждении тумана и 
пыли на поверхности побегов.

После поглощения ядовитых веществ из воздуха (иммиссия 
вредных веществ) у цветковых растений при воздействии высоких

Iw o o
; П о вр е ж д е н и е : острое хр о н и че ско е

100

Гладиолус

100
Время воздействия,сут

Рис. 114. Влияние концентрации фтора и продолжительности его воздействия 
при остром и хроническом повреждении растений. (П о  McCune, из Keller, 1975.)

концентраций (например, свыше 0,0001 об.% S 0 2 или 0,00001 об.% 
НЕ) уже через короткое время происходит отмирание участков 
листа. Однако чаще, чем эти острые реакции, развивается хрониче
ское повреждение при длительном воздействии более низких кон
центраций (0,000005— 0,00002 об.% S 0 2 или 0,0000001 — 
0,0000002 об.% Н Е ). Токсическое действие зависит от дозы, т. е. 
от произведения концентрации вредного вещества на длительность 
ого воздействия (рис. 114). Вначале повреждение еще внешне не 
проявляется, но уже можно бывает обнаружить химические, био
химические, структурные и функциональные изменения. П ризнака
ми для ранней диагностики начинающегося или уже наступившего 
иммиссионного повреждения могут быть: аккумуляция вредных ве
ществ в растении, сдвиги pH  на поверхности побегов и в тканях, 
пониженная или, наоборот, повышенная активность определен-
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Р n ig ra

Р s ilo .

P.sfrobus

1 0 0  ч на млн.7525 50

Рис. 115. А ктивность пероксидазы 
в хвое P in u s  n ig ra , P. sy lve s tris  
и P. s trobus  и в листьях Quercus 
borea lis  в зависимости от содер
ж ания  в них фтора (на единицу 
сухого  веса). А ктивность перокси
дазы определяли колориметриче
ски через 2 мин после добавления 
к  вы тяж ке  ткани я-фенилендиами- 
на и перекиси водорода. (K e lle r, 
1974.)

С о де рж а ние  фт ора в с у х о м  вещ ест ве листьев

ных ферментов (например, ингибирование енолазы и повышение 
активности пероксидазы при нагрузке H F ; рис. 115), распад хлоро
филла, депрессия фотосинтеза, изменения в белковом обмене и во 
вторичном метаболизме, нарушения роста, снижение урожая и, 
наконец, изменения проницаемости и паралич замыкающих клеток 
(рис. 116).

У  деревьев нарушается механизм всасывания воды, а вместе 
с ним и весь водный режим, листья опадают, верхушечные побеги 
засыхают. При менее сильном повреждении деревья не погибают, 
но их продуктивность и прирост заметно снижаются. Рост побе
гов иммиссионно-поврежденных деревьев замедляется, годичные

Часы  сут ок

Рис. 116. Дневной ход  нетто- 
фотосинтеза ( / )  и транспи
рации ( / / )  у  здоровой ели 
( А )  и  у  ели, поврежденной 
SOz (Б ) .  Отравление S 0 2 
вызывает в данном случае 
открытие устьиц (т . е. по
вышенную транспирацию ) 
при одновременном повреж 
дении ассимиляционной па
ренхимы (понижение фото
синтеза); однако встреча
ю тся и реакции иного типа 
(см. H a lbw achs, 1971.) (П о  
Koch, из K e lle r, 1971b.)
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Чувствитель
ность

s o 2 HF

HCl NH 3
Окислы азота, 
пероксиацетил 
нитрат, озонострое воздействие хроническое

воздействие острое воздействие хроническое
воздействие

Очень чувст Pice a abies Abies a lba L a r ix  decidua P runus dom esti- Picea abies P inus strobus Папоротники
вительны Pinus sy lve s tris Picea abies Picea abies са Carpinus betu C arpinus betulus S y rin g a  vu lg i

L a r ix  decidua P inus sy lves tris P inus sy lve s tris P runus arme- lus A lnus  spp. N ico tiana  tc
Люцерна, люпин P inus strobus Jug lans reg ia n iaca A lnus  spp. Jug lans  re g ia cum
Клевер, фасоль Cedrus a tla n tica Berberis v u lg a ris Jug lans reg ia B e tu la  pendula Aesculus hyppocas- Ш пинат
Салат Лю церна V itis  v in ife ra V itis  v in ife ra F ra g a ria  vesca tanum Фасоль
Ш пинат Л ю пин Рододендрон, гла П етруш ка Томаты Петунии
Редис Клевер диолусы, тю ль A lliu m  сера Астры
Ячмень паны Гладиолусы Ф уксии
Ц иннии Нарциссы Тюльпаны Овес
Хлопчатник К укур уза Ш аф ран

Festuca p ra tensis
Чувствитель Pinus strobus L a r ix  decidua Taxus baccata P yrus comm unis L a rix  decidua Taxus baccata
ны Picea pungens C arp inus betu Picea pungens P runus av ium Pinus sy lve s tris Thu ja  Occident a lls

C arpinus betulus lus P inus n ig ra C o ry lus  ave lla - Juniperus com  L a r ix  decidua
T ilia  spp. T ilia  spp. Pinus strobus na m un is Picea abies
Sorbus aucuparia Sorbus aueupa- C arp inus betulus A ll iu m  porrum Qercus robu r P inus sy lve s tris
F rax inus  excelsior r ia Castanea sa tiva Гвоздики Fagus sy lva tica Fagus s y lva tica
P opulus  spp. A ln u s  incana Бегонии Acer p la tano ides A cer pseudopla ta-
S a lix  spp. T ilia  cordata Розы nus «
Fagus sy lva tica Rubus idaeus Лю церна F rax inus excelsior
Горох, вика S yrin g a  v u lg a ris

Rosa rugosa

Очень устой Thuja , C itrus Picea pungens C ham aecyparis P runus cerasus Thuj a p lica ta  , C ham aecyparis Камелия
чивы Jun iper us spp. P inus n ig ra Acer spp. A p ium  graveo- C ham aecyparis P inus n ig ra Капуста

Taxus baccata P inus m ontana E vonym us europaea lens Picea pungens Quercus rob u r Тыква
Quercus spp. Quercus rob u r Brassic.a spp. Pinus n ig ra R o b in ia  pscudaca- Земляника
A cer negundo Sambucus racemosa Phaseolus v u l Populus trem u la cia Л у к
P la tanus ace rifo lia Forsyth ia  interm edia g a ris R ob in ia  pseuda- Acer spp. Лилии
Sambucus n ig ra Rosa rugosa B e ta  v u lg a ris cacia F orsy th ia  in te rm e Нарциссы
Рапс, л ук Томаты, спаржа P ra g a ria  vesca d ia К актусы
К у ку р у за Пшеница Георгины
L o liu m  m u ltif lo ru m Подсолнечник
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кольца в древесине становятся заметно более узкими. В целом 
картина повреждения при иммиссии многообразна и довольно 
неспецифична — одно и то же вредное вещество вызывает у раз
ных растений совершенно различные эффекты, а один и тот же 
симптом может быть вызван различными веществами; часто воз
никают лишь отдельные, а не все возможные эффекты.

Разные виды растений неодинаково чувствительны к  вредным 
газам. Из травянистых растений особенно сильно повреждается 
S 0 2 клевер. Некоторые сорта тюльпанов и гладиолусов настолько 
чувствительны к  H F, что их можно использовать в качестве био
индикаторов повреждающих концентраций вредных газов. Наря
ду с этими высокочувствительными растениями в качестве биоин
дикаторов могут быть пригодны и иммиссионноустойчивые расте
ния, так ка к  они благодаря своей большой выносливости способны 
накапливать вредное вещество в значительном количестве (акку
мулирующие индикаторы).

Различия в иммиссионной устойчивости есть и у деревянистых 
растений (табл. 29). Изучение их устойчивости имеет практиче
ское значение в связи с посадками в промышленных районах и 
густонаселенных местах, когда приходится учитывать возможную 
угрозу повреждения. Эта опасность больше в случае вечнозеленых 
деревьев, листва которых весь год подвергается вредным воздей
ствиям, особенно во время зимнего отопительного сезона "с повы
шенным выбросом S 0 2.

Чрезвычайно чувствительны к  S 0 2 мхи, лишайники и некоторые 
фитопатогенные грибы (Rhytism a acerinum, D ip locarpon rosae), 
к  H F  и H C l— тоже некоторые мхи (виды Funaria, F ru lla n ia  и 
M archantia ) и лишайники. Из лишайников наиболее чувствитель
ны, ка к  правило, студенистые и листоватые формы, несколько 
меньше кустистые и особенно накипные (табл. 30).

У ж е одна сотая той концентрации S 0 2, которая вредна для 
высших растений, вызывает у лишайников нарушение дыхания,

Рис. 117. Распространение чувствительного к  иммиссии лиш айника H yp ogym n ia  
physodes и устойчивого лиш айника X a n th o ria  p a rie tin a  в районе И нсбрука  и 
оценка иммиссионной на грузки  в 1947 и 1977 гг . по лиш айниковом у покрову. 
П о  сравнению с другим и методами картирование лиш айников имеет то  преиму
щество, что позволяет учиты вать кум улятигное  действие длительных нагрузок, 
а та кж е  производить сравнение через большие пром еж утки  времени. Зона I  
в И нсбруке: ненарушенный, пыш но разросшийся и богатый видами покров ли
ш айников на деревьях. Зона I I :  обильный лиш айниковы й покров, однако сдвиги 
в видовом составе уж е  указы ваю т на незначительную на грузку . Зона I I I :  преоб
ладаю т нейтрофильные коровые лиш айники и X a n th o ria  p a rie tin a ; лиш айниковый 
покров еще обилен. Зона IV :  бедная видами лиш айниковая растительность с низ
кой  степенью покрытия, листовые лиш айники скудно развиты и частично деформи
рованы. Зона V: на деревьях лиш айников уж е  почти нет, только на стенах еще 
остаются накипные лиш айники (виды Lecanora, C a lop laca  и V e rru ca ria ). (Beschel, 
1958; D e lm arko , 1977.)
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Таблица 30. Чувствительность лиш айников и мхов к  загрязнению  воздуха 50»  
(по Dassler, R an ft, 1969; Т й гк , W ir th , Lange, 1974; T u rk , W ir th , 1975)

Чувствительность Лишайники Мхи

О чень  чувст* 
:вительны

P a rtn e lia  fu rju ra ce a  
P. caparata  
P. s tenophy lla  
L o b a ria  pu lm ona ria  
R am alina  farinacea  
E ve rn ia  p ru n a s tr i

M n iu m  undu la tum  
G rim m ia  p u lv in a ta  
P o ly tr ich u m  commune  
P. ju n ip e rin u m  
S phagnum  spp.

'Чувствитель
ны

P arm e lia  s a xa tilis  
H yp o g ym n ia  physodes 
C ladon ia  a lc ico rn is  
C. arbuscula  
C. ra n g ife r in a  
C e tra ria  is land ica

P lag io thec ium  undu la tum  
H yp n u m  cupressiform e  
H ylocom ium  splendens 
D ic ra n um  scoparium  
A tr ichu m  undu la tum

Устойчивы P arm e lia  scortea  
Lecanova va ria  
X a n th o ria  p a rie tin a  
R hizocarpon geograph icum  
U m b ilica ria  spp.

P o h lia  nu tan ts  
D ic ra n e lla  he te rom alla  
R hytid iade lphus  tr iqu e tru s  
C ten id ium  m olluscum

разрушение хлорофилла и угнетение роста. Повреждение лишай
ников, выставленных вместе с кусочками коры, на которой они 
выросли (лишайниковых эксплантатов), и состав естественной 
флоры лишайников на деревьях и камнях позволяют сделать вывод 
о длительном загрязнении воздуха S 0 2 в данном месте. В зоне 
максимального загрязнения лишайники не выживают — образует
ся «лишайниковая пустыня». По мере удаления от источников S 0 2 
появляются устойчивые накипные лишайники, еще дальше —  бо
гатые видами сообщества лишайников, и только в чистой зоне 
опять можно увидеть лишайниковый покров на стволах деревьев 
и на скалах в полном изобилии (рис. 117).
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ВОДНЫЙ ОБМЕН РАСТЕНИЙ

Ж изнь возникла в воде, и все живое связано с водой. Биохими
ческие процессы протекают в водной среде. Только в насыщенном 
водой состоянии протоплазма проявляет жизнедеятельность; если 
же она высыхает, то она гибнет или в лучшем случае переходит 
в состояние анабиоза.

Большую часть массы растения составляет вода. Протоплазма 
содержит в среднем 85— 90% воды, и даже такие богатые липои
дами клеточные органеллы, ка к  хлоропласты и митохондрии, со
держат все же 50% воды. Особенно богаты водой плоды (85— 
■95% сырого веса), мягкая листва (80—90% ) и корни (70— 95% ). 
Сырая древесина содержит около 50% воды. Наиболее бедны во
дой зрелые семена (чаще всего 10— 15% ); некоторые маслянистые 
семена содержат всего лишь 5— 7% воды.

Основные типы  водного обмена в мире растений

У наземных растений, которые находятся в воздушной среде и 
постоянно испаряют воду, уравновешенный водный баланс являет
ся предпосылкой нормального протекания жизненных процессов. 
По приспособленности к  кратковременным колебаниям условий во
доснабжения и испарения Г. Вальтер различает наземные расте
ния с непостоянным содержанием воды в тканях (пойкилогидри- 
ческие) и растения, способные поддерживать относительное по
стоянство гидратации тканей (гомойогидрические).

Пойкилогидрические растения

Пойкилогидрические растения, подобно безжизненным белко
вым гелям, в значительной мере уравнивают внутреннее содер
жание воды с влажностью окружающ ей среды (организация набу
хающих тел; рис. 118). Бактерии, сине-зеленые водоросли, низшие 
зеленые водоросли из порядка Protococcales, грибы и лишайники 
обладают мелкими клетками без центральной вакуоли, которые 
при высыхании очень равномерно сжимаются без необратимых 
изменений ультраструктуры протоплазмы и, таким образом, без 
потери жизнеспособности. По мере снижения содержания воды 
различные жизненные функции, например фотосинтез и дыхание, 
ослабевают (см. стр. 89). Когда эти растения снова набухают,

14— 2396
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у них возобновляются нормальные метаболические процессы и 
рост. Пойкилогидрические растения всегда имеют преимущество 
там, где короткие периоды увлажнения часто чередуются с сухо
стью. Минимальная влажность, при которой возможна активная 
жизнедеятельность, у разных видов различна; она имеет решаю
щее значение для распространения того или иного вида. Почвен-

50 з

Trichomonas

7 5 -е.

100
70100 90 60 50

100

/Jpatococcus
60

20

0

Относительная влажность воздуха,%

Рис. 118. Содержание воды в наземной водоросли Apatococcus lobarus, 
лиш айнике R am alina  m ac ifo rm is  и растении Trichom anes rad icans  (H ym enophy l- 
laceae) после достижения равновесия с воздухом при его различной влажности. 
(H a rte l, 1940; Bertsch, 1966; Lange, 1969.)

ные бактерии и грибы активны, ка к  правило, только при относи
тельной влажности воздуха (О ВВ) выше 96%; У многих плесневых 
грибов прорастание спор и рост возможны при ОВВ от 75 до 85%, 
но есть и такие грибы, которые начинают расти уже при ОВВ 60% 
(например, виды Xeromyces).

Кроме таллофитов, пойкилогидрический образ жизни встре
чается такж е у мхов сухих местообитаний, у некоторых споровых 
сосудистых растений и у очень немногих покрытосеменных. Пыль
цевые зерна и зародыши в семенах тоже пойкилогидричны.

Гомойогидрические растения

Гомойогидрические растения ведут свое начало от зеленых во
дорослей с вакуолизированными клетками. Крупная центральная 
вакуоль является общим признаком всех гомойогидрических расте
ний. Благодаря внутренней водной среде протоплазма становится
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менее зависимой от изменчивых внешних условий, степень насыще
ния клетки водой стабилизируется запасом воды в вакуоли. Одна
ко  клетка с крупной вакуолью утрачивает способность к  высыха
нию, поэтому предшественники наземных гомойогидрических рас
тений встречаются у самой поверхности сырой почвы и в других 
постоянно влажных местообитаниях (рис. 119). Только благодаря 
тому, что поверхность побегов покрыта непроницаемой кутикулой, 
препятствующей испарению, а транспирация регулируется устьич- 
ным аппаратом, растения при участии сильно развитой корневой 
системы так хорошо контролируют свой водный баланс, что про
топлазма может поддерживать нормальную активность и при рез
ких изменениях влажности окружающ ей среды. Выработка этих 
механизмов обеспечила высокую продуктивность, приведшую 
к  формированию на обширных территориях сомкнутого раститель
ного покрова и к  массовому развитию растительности на суше.

Пойкилогидрические раст ения Голю йогидрические  
растенияf a

I f  с Й-

P leurococcus

Вода
R h yn ia  B ryo - P te n e to - S p e rm lio p h u ta  

p h y ta  p h y la

•5 «

Uloth r ix
I  S.

°  Chlam ydom onas C ladophora

Рис. 119. Приспособление водного обмена растений к  наземному образу ж изни . 
Слева направо: переход от обитаю щ их в воде низш их водорослей с клетками 
без вакуолей к  первичным пойкилогидрическим наземным водорослям; образова
ние вакуолей у  водных зеленых и харовы х водорослей; переход от имеющих 
вакуоли  таллофитов к  гомойогидрическим кормофитам (распространение мхов- 
гигроф итов еще ограничено местообитаниями с высокой влажностью  воздуха, 
в сухих местообитаниях мхи становятся вторично пойкилогидрическими; среди 
папоротников и покрытосеменных (но не среди голосеменных) та кж е  имеются 
вторично пойкилогидрические формы. Больш инство листостебельных . растений 
гомойогидричны  благодаря наличию у  них кути кулярной  защ иты от транспира
ции и сильной вакуолизации их клеток. (W a lte r, 1967.)

14*



212 Глава 6

ВОДНЫЙ РЕЖ ИМ  КЛЕТКИ

ВО Д А  В К Л Е Т К Е

Вода в клетке существует в форме конституционной, химически 
связанной воды, в форме гидратационной воды, которая образует 
слои вокруг ионов, растворенных органических веществ и макро
молекул и проникает в промежутки между ультраструктурами про
топлазмы и клеточной стенки, в форме резервной воды, заполняю
щей водосборные полости в клеточных компартментах и вакуоли, 
и в форме интерстициальной воды, которая выполняет транспорт
ные функции в межклетниках и в проводящих путях — сосудах 
и ситовидных трубках.

Гидратационная вода

Благодаря своему дипольному характеру молекулы воды ка к 
бы прилипают друг к  другу и к  заряженным поверхностям, обра
зуя лабильные молекулярные агрегаты (структурированная вода). 
Сильно заряженные ионы, сравнимые по величине с молекулами 
воды, связывают ее тем прочнее, чем больше заряд и чем меньше 
радиус иона. Ион натрия с таким же зарядом, но с поверхностью 
в два раза меньшей, чем у иона калия, обладает вдвое большей 
плотностью заряда и соответственно имеет почти в четыре раза 
более толстую водную оболочку. На самой поверхности иона мо
лекулы воды сильно притягиваются электростатическим полем 
иона и почти неподвижны. Совершенно такие же отношения суще
ствуют на поверхности белковых молекул и полисахаридов. Моле
кулы воды притягиваются к  полярным группам (гидроксильным, 
карбоксильным и аминогруппам) и образуют несколько слоев 
структурированной воды, которые становятся все более лабильны
ми по направлению от центра к  периферии.

Коллоидно-связанная гидратационная вода составляет только 
5— 10% всей внутриклеточной воды, однако она безусловно необ
ходима для жизни клетки. Д аж е  незначительное уменьшение со
держания гидратационной воды приводит к  серьезному поврежде
нию клеточных структур и к  гибели клетки.

Большая часть гидратационной воды в протоплазме и в кле
точной стенке является капиллярно-связанной; она тоже не обла
дает свободной подвижностью. Стенки растительных клеток в за
висимости от плотности расположения фибрилл притягивают 
к  себе воду с силой 15— 150 бар. Давление, удерживающее воду 
на поверхности структурных элементов матрикса (клеточной стен
ки, плазматических коллоидов), называется давлением набухания 
(матричным давлением т ).
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Резервная вода'

Наиболее подвижна вода в тех компартментах клетки, которые- 
служат резервуарами растворов. Однако и эта вода не вполне сво
бодна, она осмотически связана с растворенными веществами —  
сахарами, органическими кислотами, вторичными растительными7 
веществами и ионами. Потенциальное осмотическое давление л *: 
раствора определяется законом Вант-Гоффа:

л * = п - К - Т = п - Щ £ - Т .  (24)

Потенциальное осмотическое давление увеличивается с повыше
нием абсолютной температуры Т и числа растворенных частиц п. 
Число частиц для недиссоциирующих веществ выражают в виде- 
молярности; идеальный одномолярный (1 М ) раствор развивает 
при стандартных условиях осмотическое давление 22,7 бар. Рас
творы диссоциирующих веществ содержат больше частиц, чем это- 
соответствует их молярности; поэтому для электролитов в урав
нение вводят еще один член, в который входит степень диссоциа
ции. Напротив, высокомолекулярные вещества могут накапливаться 
в больших весовых количествах, почти не повышая осмотического' 
давления. Путем полимеризации осмотически высокоактивных 
мелких молекул в макромолекулы (например, сахара в крахмал) 
и путем обратного процесса — гидролиза —  клетка может быстро- 
регулировать осмотическое связывание резервной воды.

СО СТОЯНИЕ ВО Д Ы  В К Л Е Т К Е

Гидратура

При связывании воды макромолекулярными структурами иг 
растворенными веществами уменьшается возможность ее исполь
зования для химических реакций и в качестве растворителя. Д ля 
биохимической активности протоплазмы важно не просто количе
ство воды, а ее термодинамическое состояние. Это состояние воды 
Г. Вальтер предложил называть «гидратурой». Гидратура наибо
лее высока в том случае, когда вода совершенно свободна, ка к  
например, дистиллированная вода или вода в воздухе, насыщен
ном водяным паром. В растворе гидратура уменьшается но мере 
повышения концентрации осмотически активных веществ, а в воз
духе — с понижением степени насыщения. Состояние воды в какой- 
либо системе выражают в барах или в процентах относительной 
влажности "(табл. 31). В протопластах с центральной вакуолью- 
существует тесная связь между осмотическим связыванием воды 
в клеточном соке и возможностью использования воды в прото
плазме; поэтому потенциальное осмотическое давление клеточного-
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Таблица 31. Отношение равновесия м еж ду относительной 
концентрацией водяного пара в воздухе 
(процентом относительной влаж ности) и потенциальным 
осмотическим давлением (в барах) раствора при 20 °С 
в закры той системе (вычислено по W a lte r, 1931)

Относительная
влажность

Осмотическое
давление

Относительная
влажность

Осмотическое
давление

1 0 0 0 9 3 , 0 9 7 , 9
9 9 , 5 6 , 7 9 2 , 0 112
9 9 , 0 1 3 ,5 9 1 , 0 126
9 8 , 5 2 0 , 3 9 0 , 0 141
9 8 , 0 2 7 , 2 8 0 , 0 3 0 1
9 7 , 5 3 4 , 1 7 0 , 0 4 8 1
9 7 , 0 4 1 , 0 6 0 , 0 6 8 7
9 6 , 0 5 5 , 0 5 0 , 0 9 3 3
9 5 , 0 6 9 , 1 0 со
9 4 , 0 8 3 , 2

«сока можно рассматривать ка к  показатель состояния воды внутри 
клетки, а тем самым и в протоплазме. Этот показатель имеет боль
шое значение для метаболической активности клетки. Гидратура 
на поверхности клетки соответствует водному потенциалу клетки 
в  целом, она сказывается прежде всего на ближнем транспорте 
воды, т. е. на поглощении и выделении воды клеткой.

Водный потенциал

Термодинамическое состояние воды в клетке можно сравнивать 
•с состоянием чистой воды и выражать в виде кинетической энер
гии. По определению Р. Слетиера (S la tyer) и С. Тейлора (T ay lo r), 
водный потенциал ¥  — это работа, которая необходима для того, 
чтобы поднять потенциал связанном воды до уровня потенциала 
чистой воды. Поэтому водный потенциал иногда выражают в еди
ницах энергии (эрг-см -3, э р г -г -1 или Д ж - к г -1) , которые через от
ношение 100 Д ж - к г - ^ 1  бар можно перевести в единицы давле
ния.

Потенциал чистой воды служит начальной точкой отсчета и 
принимается равным нулю. В растворах вода осмотически связа
на: необходимо затратить энергию, чтобы сделать эту воду до
ступной.. Осмотический потенциал ¥ я ниже, чем водный потенциал, 
поэтому он всегда отрицателен. Вода, связанная коллоидами и 
гидрофильными поверхностями, такж е обладает отрицательным 
потенциалом (матричным потенциалом ¥ т). Если подвергнуть 
воду действию давления, то ее свободная энергия повысится и
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потенциал давления Wp по сравнению с потенциалом несжатой 
воды будет положительным.

Таким образом, доступность воды можно характеризовать раз
ностью потенциалов AW w между водной системой (клеткой, рас
твором) и чистой водой; доступность будет тем меньше, чем более 
отрицательна величина AWw.

Состояние воды в клетке ка к  подвижное равновесие

Внутри клетки и между клетками и окружающ ей их средой бы
стро устанавливается равновесие гидратур. Высокий дефицит 
упругости водяного пара в воздухе отнимает воду от клеток и 
ухудшает их гидратуру, потенциал воды сильно сдвигается в сто
рону отрицательных значений. Наоборот, растворы в клеточных 
компартментах (прежде всего клеточный сок) благодаря своему 
осмотическому потенциалу присасывают более доступную воду из 
окружающ ей их среды и способны удерживать воду против дейст
вия других сосущих сил . i

Закономерности осмотического транспорта воды в раститель
ных клетках были в принципе выяснены почти сто лет назад 
В. Пфеффером и Д . Де-Фризом, а в начале этого столетия проана
лизированы А. Урш прунгом, Г. Блюмом, О. Реннером и К . Гёфле- 
ром.

Процессы, происходящие при осмотическом транспорте воды,, 
можно представить себе в простейшей форме по известной из всех 
учебников физиологии растений модели отдельной клетки в гипо
тонической и в гипертонической среде (рис. 120).

Отдельная клетка в гипотонической среде. Клетка, помещен
ная в гипотоническую среду, всасывает из нее воду, которая 
проходит через протоплазму в клеточный сок; в результате объем 
вакуоли значительно увеличивается. Вакуоль раздувается и при
жимает цитоплазму к  клеточной стенке, которая упруго растяги
вается и развивает противодавление (натяжение стенки Р ). Со
сущую силу клетки (S или AW) при данном состоянии равновесия 
можно определить из уравнения осмотического состояния

A W = - * — А  (25)

Сосущая сила, развиваемая клеткой, ограничена осмотической 
всасывающей способностью вакуоли (потенциальным осмотиче
ским давлением л *) и противодавлением клеточной стенки. Более 
высокое потенциальное осмотическое давление улучшает всасыва
ние, более сильное давление клеточной стенки уменьшает его.

Описанные отношения можно выразить такж е в виде уравнения 
водного потенциала

Ч Гк Де т к и = Ч Гя  +  Ч 'р . (26)
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Рис. 120. Д иаграм м ы  осмотического состояния (с л е в а )  и диаграммы водного 
потенциала (с п р а в а )  для вакуолизированной растительной клетки  в гипертони
ческой среде (в в е р х у )  и для засы хаю щ их склероморф ных листьев (в н и з у ) .

Д и а гр а м м ы  осмотического состояния. П ри  отнятии воды объем вакуоли умень
шается, концентрация клеточного сока возрастает и тургорное противодавление 
клеточной стенки снижается. А ктуальная сосущая сила AW  (заш трихованная 
область) соответствует расстоянию м еж ду кривой потенциального осмотического 
давления л  и кривой давления клеточной стенки Р. В завядаю щ их склероморф
ных листьях клеточные стенки м огут  развивать растягивающее давление (отри
цательный тургор , — Р ),  благодаря чему сосущая сила ткан и  дополнительно 
повышается.
Д и а г р а м м ы  водн ого  потенциала. П о мере отнятия воды осмотический потен
циал Wrc становится все более отрицательным, потенциал тургорного  давле
ния Wp снижается от положительны х величин до нуля, а у  склероморф ного листа 
до  отрицательной величины. Водный потенциал кл етки  или соответственно листа 
находят путем суммирования величин W "  и Wp. (H o lie r, 1920; B arrs, 1968; К у -  
riakopou los, Larcher, 1976.)
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Осмотический потенциал всегда отрицателен, а потенциал дав
ления Х¥ Р может быть положительным, нулевым или в особых слу
чаях отрицательным. Отрицательный водный потенциал W,,летки- 
показывает, что клетка в целом обладает сосущей силой. В клетке- 
действуют такж е  силы набухания, поэтому уравнения (25) и (26) 
нужно дополнить матричными потенциалами протоплазмы и кле
точной стенки. Так ка к  после каждого изменения содержания во
ды в клетке сразу устанавливается равновесие между потенциала
ми для протоплазмы, вакуоли и клеточной стенки, матричный по
тенциал можно считать равным осмотическому потенциалу. Таким 
образом, в состоянии равновесия имеем:

д х р = (и * ^ = * т )  — Р. (27)

Клетка, насыщенная водой. С увеличением притока воды в 
клетку повышаются внутреннее давление (тургор) и противодавле
ние клеточной стенки, которая растягивается до тех пор, пока со
сущая сила клеточного сока не будет уравновешена этим противо
давлением, после чего поступление воды в такую  тургесцентную 
клетку прекратится. В этом состоянии

т *= Р ,  откуда АЧгклеткн= 0 .  (28)

Отдельная клетка в гипертонической среде. Пограничный плаз
молиз. Если поместить клетку в раствор более концентрированный, 
чем клеточный сок в вакуоли, то вода будет выходить из клетки. 
В результате объем вакуоли будет уменьшаться и упруго растя
нутая клеточная стенка будет оказывать все более слабое давле
ние на протопласт. В конце концов объем клетки уменьшится до 
некоторой предельной величины, после чего клеточная стенка не 
сможет больше сокращаться; протопласт в этом случае начинает 
отставать от клеточной стенки (пограничный плазмолиз). Состоя
ние пограничного плазмолиза характеризуется тем, что потенци
альное осмотическое давление может действовать беспрепятст
венно:

Р = 0 ,  откуда № клстки= - * .  (29)

Ткань в водной среде. У клеток, объединенных в ткань, давле
ние клеточной стенки поддерживается или ограничивается сосед
ними клетками; поэтому нужно учитывать и натяжение ткани:

А Ч Г =  ”  (^ к л е т о ч н о й  стенки  —  ^ т к а н и ) -  ( 3 0 )

Если соседние клетки действуют в одном направлении (-(-) с соб
ственной стенкой данной клетки, то состояние тургесцентности 
достигается уже при низком содержании воды (при небольшом 
объеме вакуоли). Это важно для тонкостенных тканей, которые 
таким образом приобретают обусловленную тургором твердость 
при не слишком большом заполнении водой. С другой стороны.
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закончившие свой плоскостной рост и жесткие клеточные стенки не 
могут достаточно хорошо следовать за сжимающимися прото
пластами, что создает отрицательное давление (— Р ),  и сосущая 
сила — существенная для водоснабжения величина —  достигает 
высоких значений и без большого увеличения потенциального 
осмотического давления. При таких условиях сосущая сила до
стигает максимума уже при умеренной степени обезвоживания.

Клетки наземных растений в естественной среде. Клетки назем
ных растений теряют воду путем испарения с поверхности клеточ
ных стенок. В подсыхающие клеточные стенки притекает вода из 
протоплазмы, а у гомойогидрических растений —  из вакуоли, и 
клетки начинают завядать. Однако плазмолиз не наступает, так 
ка к  клеточные стенки непроницаемы для воздуха. Стенки, сле
дуя за протопластами, втягиваются внутрь и даже могут при этом 
образовывать складки.

ВО ДНЫ Й ОБМ ЕН РАСТЕНИЯ

Система побегов наземного растения, находясь в воздушном 
пространстве, все время теряет путем испарения воду, и для вос
полнения этой потери растение должно извлекать воду из почвы. 
Транспирация, всасывание воды и проведение ее от корней к  тран- 
спирирующим поверхностям — нераздельно связанные друг с дру
гом основные процессы водного обмена. При этом дефицит упру
гости водяного пара в воздухе служит движущей силой для испа
рения, а от количества воды в почве решающим образом зависит 
водоснабжение. Водный обмен растения поддерживается благода
ря постоянному притоку воды, так что мы имеем здесь дело с по
движным равновесием.

П О Г Л О Щ Е Н И Е  В О Д Ы

Растения могут поглощать воду всей своей поверхностью, одна
ко большую часть воды растения получают из почвы. У  высших 
растений функцию водоснабжения выполняет корень ка к  специа
лизированный поглощающий орган. Низшие растения лишены кор
ней, и поэтому им приходится поглощать воду непосредственно 
своими надземными частями.

Непосредственное поглощение воды слоевищами и побегами

Таллофиты всасывают воду из влажного субстрата или после 
увлажнения их дождем, росой и туманом капиллярным способом 
и при этом набухают. При полном насыщении торфяные мхи и 
плодовые тела грибов могут содержать иногда в 10 раз больше 
воды, чем в сухом состоянии. Бактерии, низшие грибы, многие
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водоросли и лишайники способны извлекать воду из влажного воз
духа, и при этом степень их набухания возрастает. Поглощение 
воды при набухании происходит вначале быстро и с большой си
лой (это экзергонический процесс: выделяется теплота набухания), 
а затем процесс постепенно замедляется. При набухании может 
поглощаться и накапливаться много воды. В максимально набух
шем состоянии лишайники и мхи содержат в 2— 3 раза больше 
воды, чем сухого вещества.

Листостебельные растения защищены от испарения воды кути 
кулой. В той же мере, в какой кутикула препятствует потере воды 
через поверхность побега, она затрудняет и поступление воды 
внутрь при увлажнении. Поэтому заметное прямое поглощение 
воды если и происходит, то главным образом в таких проницаемых 
местах, ка к  гидатоды (пропускающие воду участки эпидермиса) 
и некутинизированные придатки смачивающихся волосков. У  эпи- 
фитных бромелиевых в поглощении воды участвуют набухающие 
всасывающие чешуи.

Поглощение воды из почвы

Вода в почве
Вода попадает в почву с атмосферными осадками и постепен

но просачивается в глубину до уровня грунтовых вод. Однако 
часть проникающей воды — связанная вода — задерживается и на
капливается в пустотах почвы. Сколько воды остается в верхних 
слоях почвы в связанной форме и сколько проходит вниз в виде 
гравитационной воды — это зависит прежде всего от типа почвы 
и величины пор в ней. Поры шириной до 60 мкм задерживают 
воду благодаря капиллярным силам; через более крупные поры 
вода просачивается. Скорость просачивания в песчаных почвах 
составляет 2— 3 м в год, в суглинистых почвах 1— 2 м в год.

Водоудерживающая способность почвы. Специфическую емкость 
почвы для связанной воды называют ее влагоемкостью. Влагоем- 
кость — чтп количество воды, которое почва способна удерживать 
против силы тяжести (в граммах Н 20  на 100 мл объема почвы). 
Содержание воды в природной почве после ее насыщения и проса
чивания легкоподвижной гравитационной воды называют полевой 
влагоемкостью и тоже выражают в процентах от объема почвы. 
После продолжительных дождливых периодов и весеннего таяния 
снега гравитационная вода остается в верхних слоях почвы з под
вешенном состоянии, та к что и она может использоваться корневой 
системой растительности. В этом случае запас воды оказывается 
больше влагоемкости (определяемой в лаборатории): добавляется 
еще количество используемой гравитационной воды.

В почвах мелкозернистых и с высоким содержанием коллоидов 
и органического вещества накапливается больше воды, чем в гру-
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‘бозернистых почвах, поэтому полевая влагоемкость возрастав! 
te ряду: песок —  суглинок —  глина — торф. Большая водоудержи 
бающая способность почвы выгодна для растений, та к ка к  позво 
ляет им лучше переживать периоды без осадков.

Связывание воды в почве. Связанная вода удерживается по 
верхностными силами на почвенных коллоидах и капиллярным! 
силами в почвенных порах, а такж е может (особенно в засоленны? 
яючвах) осмотически связываться ионами. Таким образом, поч 
венная вода, та к же ка к  и вода в растении, не вполне подвижна 
Если почва не насыщена водой, то вода подвергается воздействии 
сосущей силы, а водный потенциал понижается до все более отри 
цательных значений. Связывание воды в почве может быть описа 
но уравнением водного потенциала и выражено в барах ши 
в эргах на 1 см3. В большинстве почв осмотическое связывание 
воды ионами, находящимися в растворе, настолько невелико, чте

-woo

Песок

-100

<>Гигроскопическая 
вода

ВЗ для ксерофилиныя 
растений
Общепринятая ВЗ

ВЗ для гигрофильных 
растении

- 2  ■

CQ

- 0,1

С о де рж а ние  воды в  почое,%

Фис. 121. Схема зависимости водного потенциала песчаной и суглинистой почвь 
от содержания воды в почве. Общепринятые пограничные значения: за исключе 
нием гигроскопически связанной воды, сосущ ую  силу которой приним аю т рав 
ной 50 бар, содержание воды при полевой влагоемкости определяют при 0,15 бар 
а влаж ность завядания ( В З ) — при 15 бар. Количество доступной для растений 
подвешенной воды зависит от величины В З  для соответствую щ их видов: у  вла
голю бивых растений она л е ж и т  м еж ду 6  и 8  бар, у  засухоустойчивы х может 
повышаться до 30 и более бар. Значение черных стрелок поясняется в тексте. 
(K ram er, 1949; Laatsch, 1954; S la tye r, 1967; с использованием данны х G radm ann, 

1928, и E llenberg , 1963.)
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им можно пренебречь, так же ка к  и величиной Wp, которая вклю 
чает гидростатическое давление на воду, заполняющую поры. 
Определяющим фактором в почве является матричный (или «ка
пиллярный») водный потенциал WT —  сила, с которой вода связы
вается капиллярно и адсорбционно. Матричный потенциал особен
но велик в узких порах. Существует зависимость

Yt=  — (Дж-кг-1), (31)

где а — поверхностное натяжение воды и D  — диаметр пор 
(в м км ). Связывание воды (и вместе с тем сосущая сила почвы) 
сильно возрастает, когда при высыхании почвы поры с широким 
просветом становятся пустыми и только тонкие поры еще содер
ж ат капиллярную воду (рис. 121). В песчаных почвах с грубозер
нистой структурой это изменение происходит особенно резко, 
а в суглинистых и глинистых почвах со всеми переходами между 
средними и тончайшими порами водный потенциал снижается бо
лее постепенно.

Поглощение воды корнями

Растение извлекает воду из почвы до тех пор, пока сосущая 
сила его тонких корешков может конкурировать с сосущей силой 
почвы. Поглощение воды происходит тем интенсивнее, чем больше 
всасывающая поверхность корневой системы и чем легче корни 
и почвенная влага приходят в соприкосновение друг с другом:

=  А • ^ почвы к̂орня (32)

Согласно этой формуле, предложенной В. Гарднером, количество 
воды поглощаемое корневой системой в единицу времени, пря
мо пропорционально обменной поверхности А  в корнеобитаемом 
пространстве (активная поверхность корней в единице объема поч
вы, умноженная на корнеобитаемый объем почвы) и разности по
тенциалов корня и почвы и обратно пропорционально сумме со
противлений транспорту воды в почве и при переходе из почвы 
в растение. Активная поверхность корней у травянистых сельско
хозяйственных растений составляет примерно 1 см2/см3, а у  дре
весных растений имеет величину порядка 0,1 см2/см3.

Корци чаще всего развивают благодаря концентрации их кле
точного сока сосущие силы всего лишь в несколько бар, но этого 
вполне достаточно для извлечения из большинства почв большей 
части связанной воды. Это видно из рис. 121: с помощью сосущей 
силы всего лишь 2 бара корни извлекают более двух третей воды, 
запасаемой в песчаной почве; глинистая почва, благодаря своей 
мелкопористости сильнее удерживающая воду, отдает половину
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Таблица 32. М аксимальная сосущая сила корней 
травянистых цветковы х растений (по S lav ikova , 1965)

Вид растений Сосущая сила, 
бар

M iliu m  e ffusum 6
A sa rum  europaeurn 11
A egopod ium  p o dag ra ria 16
P u lm o n a ria  o ff ic in a lis 20
F ra g a ria  vesca 20
C ynanchum  v ince tox icum 37
V iscaria  v u lg a ris 44

своего запаса связанной воды при сосущей силе корней всего лишь 
6 бар. Некоторые растения могут еще в известной" степени повы
сить сосущую силу своих корней и извлечь из почвы несколько 
больше воды.

Некоторые травянистые растения умеренной зоны способны 
увеличивать сосущую силу своих корней до значений порядка 
40 бар (табл. 32), растения сухих областей —  до значений более 
60 бар; лесные деревья развивают сосущую силу около 30 бар.

Однако уже при незначительном уменьшении содержания воды 
в почве сосущая сила почвы резко возрастает до чрезвычайно вы
соких величин. Дальнейшее извлечение воды возможно лишь 
в случае притока ее из участков почвы, свободных от корней.

В крупнопористых песчаных почвах водные нити в системе ка 
пилляров разрываются уже при незначительном натяжении, поэто
му приток воды вскоре прекращается. В глинистых почвах с очень 
узкими капиллярами вода подводится и при высоких сосущих си
лах, но передвижение ее происходит очень медленно и только на 
короткие расстояния (от нескольких миллиметров до нескольких 
сантиметров). Когда запасы воды в непосредственном окружении 
корней истощаются, у растений остается еще возможность следо
вать за водой путем роста корней и увеличивать их активную по
верхность. В поисках воды корневая система растения постоянно 
находится в движении. При прогрессирующем высыхании почвы 
отдельные корни могут отмирать и засыхать, тогда ка к  в других 
местах корень разрастается на много метров и густо ветвится. Эта 
способность особенно сильно выражена у растений засушливых 
областей.

Область завядания и доступная вода в почве

В конце концов может оказаться, что все источники водоснаб
жения израсходованы. В этом случае растения завядают и уже не 
оправляются в течение ночи или при защите их от испарения воды
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(например, путем накрывания найлоновой пленкой). Это состояние 
Л . Бриггс и Г. Ш анц назвали «устойчивым завяданием» (регша- 
nentes W elken). У  влаголюбивых травянистых растений устойчи
вое завядание наступает при сосущей силе почвы 7— 8 бар, у боль
шинства сельскохозяйственных растений при 10— 20 бар, а у рас
тений умеренно сухих местообитаний и различных древесных 
пород при 20— 30 бар (соответствующую влажность называют 
влажностью завядания).

Разность между полевой влагоемкостью U7nB и содержанием 
почвенной влаги при влажности завядания W bs показывает, сколь
ко  доступной для растений воды (№ д) может накапливать почва:

^ д = № Пв — 1^вз. (33)

В связи с экологическими вопросами следует определять фак
тическую влажность завядания для исследуемых видов растений; 
в сельскохозяйственной практике принято считать, что влажность 
завядания соответствует сосущей силе почвы 15 бар.

Поглощение воды и температура почвы

Поступление воды в растение зависит от температуры почвы, 
та к ка к  она влияет на всасывающую деятельность корня и на со
противление движению воды в почве. Из теплых почв растения

100

/ / / •
Рис. 122. Влияние температуры на по- |  
глощение воды корням и P opulus n ig ra  g 20 
( I ) ,  Fagus s y lva tica  ( I I )  и F rax inus  ex- |  
ce ls io r ( I I I ) .  (D o rin g , 1935.) °

Т е м п е р а т у р а  по чвы ,°G

извлекают воду легче, чем из холодных. При низких температу
рах уменьшается водопроницаемость протоплазмы и прежде всего 
ухудшается рост корней (см. стр. 342), который чрезвычайно ва
жен для продвижения корней в более богатые водой слои почвы. 
У  многих трав и древесных растений при снижении температуры 
до нескольких градусов выше 0 °С поглощение воды значительно
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сокращается. По зависимости поглощения воды от температуры 
можно судить о приспособленности растений к  почвенным темпе
ратурам, преобладающим в данной местности (рис. 122). Виды 
с ранним началом развития, ка к  правило, меньше страдают от низ
кой температуры почвы, чем виды, начинающие развиваться позд
нее. У  фасоли, томатов, огурцов, тыквы и других растений из теп
лых стран поглощение воды прекращается при температуре немно
го ниже 5°С , тогда ка к  тундровые растения и некоторые лесные 
деревья могут поглощать воду при охлаждении почвы почти до 
0°С  или даже из частично замерзшей почвы. При температурах 
ниже — 1 °С вся вода в почвенных порах замерзает [величина г 
в формуле (32) бесконечно велика] и растения не могут больше 
поглощать воду.

ТРАН С П О Р Т ВО Д Ы

Путь воды в растении

Вода в растении транспортируется от клетки к  клетке (ближ 
ний транспорт) и по ксилемным путям (дальний транспорт).

В тканях вода движется от клеток с более высоким водным по
тенциалом по градиенту сосущей силы осмотическим путем, преж
де всего в клеточных стенках по принципу фитиля — в соответст
вии с градиентом матричного потенциала. Таким способом вода 
проходит в корне через паренхиму коры до эндодермы. У некото
рых растений кора корня многослойная, и она служит резервуа
ром, выравнивающим кратковременные колебания притока воды 
из почвы. В эндодерме транспорт по капиллярам клеточных сте
нок прерывается из-за гидрофобных отложений или одревеснения 
клеточных стенок. Поэтому весь поток воды идет через пропускные 
клетки. В центральном цилиндре корня вода поступает в систему 
дальнего транспорта, где передвижение воды аналогично движе
нию ее в водопроводе. Паренхимные клетки центрального цилинд
ра служат источником корневого давления, которое возникает 
вследствие того, что вода (вместе с минеральными ионами) уско
ренно, с затратой метаболической энергии подается в сосудистую 
систему.

Сеть сосудов приспособлена для быстрого проведения и рас
пределения воды по всему растению. Вода в основном движется 
сплошным потоком в просветах сосудов. В системе дальнего 
транспорта осуществляется и движение воды по клеточным стен
кам, но оно в количественном отношении совершенно незначитель
но. В листьях ксилемные пути делятся на тонкие разветвления, где 
из концов трахеид вода поступает в паренхиму сосудистых пучков; 
оттуда она распределяется, передвигаясь по клеткам мезофилла.
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Растение в градиенте водного потенциала 
между почвой и воздухом

Растение сглаживает крутой градиент водного потенциала меж
ду почвой и воздухом (рис. 123). Поскольку побег соприкасается 
с воздухом, где существует дефицит упругости водяного пара 
(а потому водный потенциал низок), возникает непрерывный ток 
воды через растение. Д ля транспорта воды имеют силу закономер
ности, аналогичные тем, которые описываются для электрического 
тока законом Ома. Поэтому отношения в системе почва— расте
ние— атмосфера могут быть представлены аналогичными схемами. 
Движущ ей силой для транспорта воды через растение служит 
градиент потенциала в континууме почва— растение— вода. Из-за 
различных сопротивлений проведению воды в растении создается 
градиент сосущей силы от листа через проводящую систему вплоть 
до корня (рис. 124).

Б. Хубер, Г. Градман и Т. Ван ден Хонерт представили отно
шение между проведением воды (поток F, соответствующий силе

. « Гс
Водны и п о т е н ц и а л  Сопрот ивления

Рис. 123. Градиенты водного потенциала и сопротивления транспорту воды 
м еж ду почвой, растением и атмосферой.
Слева: порядок величин сосущей силы и сопротивлений переходу. Наибольш ий 
градиент потенциала сущ ествует м еж ду поверхностью побега и сухим воздухом, 
но там преодолевается и наибольшее сопротивление. П ричины  этого —  высокая 
энергоемкость испарения воды и кути кулярное  сопротивление диффузии. 
(Kausch, 1955.)
Справа: сопротивления транспорту воды, представленные наподобие электриче
ской схемы. £ р —  потенциальная эвапорация; гҒ0 —  водный потенциал ж и д ко й  фа
зы  в почве; V a  —  водный потенциал атмосферы; г Почв —  сопротивление передвиже
нию воды в почве; / > — сопротивление передвижению воды в сосущ их 'ко р н я х  
и в коре корня ; г Ху —  сопротивление проведению воды в сосудах ксилемы корней, 
стеблей, черешков и ж и л о к  листа; гт —  сопротивление транспорту в мезофилле; 
г с —  кути кулярное  сопротивление (очень вы сокое), г в —  устьичное сопротивление 
(регулируемое), г а —  сопротивление пограничного слоя у  поверхности побега, 
®  —  переход от ж и д ко й  фазы к  парообразной. (Cowan, 1965; B oyer, 1974; Kreeb,

Сутои coadyi - 1 0 0 0  бар
Сопротивление переходу  
р а с т е н и е  ► воздух

В л а ж н ы й  -----
в о з д у х  -Ю О б а р

незначительное Сопрот ивление проведе
нию  воды  в  раст ении  Ер г.

С у х а я  п о чва  ■

В л а ж н а я  пот

большое Сопротивление проведе- 
—  н ию  воды  в  с у х о й  почве

—  5. С опрот ивление п е р е х о д у  . 
О в л а ж н а я  п о ч в а - *  раст ение '  0

1974.)
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Черешок

й

Листовая
пластинка

8,0 Верхний
эпидермис

12.5 Палисадная
11.9 паренхима

9.8 Губчатая
10,81 паренхима

Нижнии
эпидермис

ПТ

2.1 Г 2,4

/ V
Сосущ ая сила клеток о б а р а х  

С  -  сердцевина 
Кс-ксилем а
К  -кора(среднеезначение)
ПТ-покровная ткань

Рис. 124. Градиенты сосущей силы в растении плющ а. Сосущ ая сила всегда 
имеет наименьш ую величину в зоне проводящ их путей транспирационного тока ; 
в корне она больше всего в эпидермисе, которы й всасывает воду, а в надземных 
частях растений —  в той ткани, которая сильнее всего транспирирует (эпидермис 
оси побега и мезофилл листьев). В пределах всего растения сосущая сила возра
стает снизу вверх и от черешка к  листу. (U rsp ru n g , B lum , 1918.)

электрического тока ), градиентом потенциала AW (напряжением) 
и сопротивлениями (г) в следующей форме:

Сосущая сила Wz в том или ином участке (z) растения будет тем 
выше, чем ниже водный потенциал в почве, чем больше прояв
ляется действие силы тяжести (Wg), чем больше суммарное сопро
тивление проведению воды 2 г  между почвой и данной точкой в по
беге и чем больше воды проходит через растение. Соответствую
щую формулу предложил X. Рихтер:

Чг2= ¥ почвы +  Wg— 2zn04BUF *r. (35)
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Из обеих формул [(3 4 ) и (35 )] следует, что крутого градиента со
сущей силы в растении можно ожидать только при сильном токе 
воды, т. е. при более интенсивной транспирации. При этих усло
виях когезионное натяжение, действующее в проводящей системе, 
такж е будет большим. Эту величину используют для того, чтобы 
в результате определения сосущей силы ксилемы получить пред
ставление об уровне сосущей силы всего растения. Если срезать 
лист или ветку, вода в сосудах внезапно освободится от натяже
ния и будет подтягиваться в ткани. Если тотчас же поместить сре
занную ветку в камеру со сжатым воздухом, ка к  это было пред
ложено П. Сколандером и его сотрудниками, то можно, медлен
но повышая внешнее давление, скомпенсировать сосущую силу 
клеток и оттеснить водные нити в сосудах до их первоначального 
положения. Избыточное давление, которое показывает при этом 
манометр, соответствует сосущей силе клеток в ветке и в то же 
время — когезионному натяжению, которому подвергалась вода 
в сосудах проводящей системы растения в данном месте.

Интенсивность транспирационного тока

Количество воды, транспортируемой в единицу времени через 
проводящую систему, будет тем больше, чем больше площадь се
чения, через которое протекает вода (проводящего сечения), и чем 
выше скорость тока. В свою очередь скорость тока зависит от со
противлений проведению воды и разности потенциалов Ч^иста—
' К  к о р н я -

Проводящее сечение осевой части побега или листового череш
ка представляет собой сумму поперечных сечений всех элемен
тов ксилемы. Проводящее сечение в большинстве случаев относят 
к  массе тех частей растения, которые через него снабжаются во
дой {относительное проводящее сечение), например проводящее 
сечение черешка — к  сырому весу соответствующего листа, про
водящее сечение стебля — к  общему весу примыкающего к  нему 
побега. Относительное проводящее сечение служит мерой способ
ности растения снабжать отдельные части побегов водой. Оно ве
лико у растений, которые очень сильно транспирируют; некоторые 
пустынные растения обладают относительным проводят,им сече
нием 2— 3 мм2/г, у вересковых кустарничков, средиземноморских 
кустарников и разнотравья, степных растений и" травянистых 
растений солнечных местообитаний встречаются величины от 1 до 
2 мм2/г. Проводящее сечение большинства древесных пород и те
нелюбивых растений составляет менее 0,5 мм2/г. Особенно мало 
проводящее сечение у водных растений, а такж е у суккулентов. 
Относительное проводящее сечение изменяется и в пределах одного 
растения. У  деревьев оно увеличивается снизу вверх, та к что вер
хушечные побеги оказываются в привилегированном положении.

15*
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Таким способом растение компенсирует более длинный путь прове
дения воды.

Сопротивления проведению воды. Транспирационному току при 
его восходящем движении приходится преодолевать целый ряд 
сопротивлений: действие силы тяжести, сопротивление фильтрации 
через поперечные стенки, расположенные на определенных рас
стояниях друг от друга в проводящих путях, и прежде всего —  со
противление трению в узких сосудах. Удельное сопротивление про
пусканию воды (или обратная ему величина —  удельная прово
димость стебля) служит важным показателем для характеристики 
водопроводящей системы растения. У  хвойных деревьев удельная 
водопроводимость вдвое меньше, чем у вечнозеленых лиственных 
пород, а у последних в свою очередь вдвое меньше, чем у  летне
зеленых лиственных деревьев (табл. 33). Особенно хорошо прово
дят воду корни с их широкими сосудами и лианы.

Скорость транспирационного тока. При данном проводящем 
сечении сосудистой системы в надземные части растения подается 
тем больше воды, чем выше скорость транспирационного тока. 
Максимально возможная скорость зависит от особенностей струк
туры проводящей системы, прежде всего от ее проводимости, и не
одинакова в разных участках одного и того же растения и у  расте
ний различного типа (табл. 33). Пока всасывание воды корнем 
происходит беспрепятственно, скорость транспирационного тока

Таблица 33. Удельная осевая проводимость ксилемы 
и максимальная скорость транспирационного тока 
у  различных растений (по B erger, 1931; Huber, 1956)

А . Удельная проводимость древесины, мл воды, протекающ ей в 1 ч
при давлении воды 1 бар, в пересчете на 1 м длины образца и 1 см2
поперечного сечения

Травы 100— 2 00
Вечнозеленые кустарники 4— 8
Хвойные деревья 20
Вечнозеленые лиственные деревья 14— 50
Летнезеленые лиственные деревья 65— 130
Л ианы 240— 1270
Древесина корней летнезеленых лиственных деревьев 290— 5400

Б. М аксимальная скорость транспирационного тока, м/ч
М хи 1 , 2 — 2 ,0
Хвойные деревья 1 ,2
Лиственница 1,4
Средиземноморские жестколистные растения 0 ,4 — 1,5
Летнезеленые рассеяннопоровые лиственные деревья 1— 6
Кольцепоровые лиственные деревья 4— 44
Травянистые растения 10— 60
Л ианы 150
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возрастает с увеличением движущей силы, т. е. скорости испаре
ния (рис. 125). Транспирационный ток чрезвычайно быстро при
спосабливается к  интенсивности транспирации, отражая даже 
кратковременные колебания испарения, та к что по данным о ско
рости восходящего тока в стволах деревьев можно судить о транс
пирации всей кроны. У  крупных деревьев передвижение воды 
начинается утром в верхушке и в концах ветвей и тянет за собой

4 0

R 2 0  -

Испарение /  \

/ ^  1 _ / / \ \
/ Г \  /

/ /  X 
/ /  \ 
•7 
7

.7

Радиация

Рис. 125. Изменение скорости 
транспирационного тока  на протя
жении дня в растениях тополя и 
березы. К огд а  радиация и испа
ряющ ая сила атмосферы ускоряю т 
транспирацию  воды листьями, во 
да в проводящ их путях быстрее 
движется вверх. (П о  K lem m , из 
Po ls te r, 1967.)
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водные нити от основания ствола. Затем транспирационный ток 
ускоряется и вскоре после восхода солнца достигает максимальной 
величины. Вечером он замедляется, однако вплоть до глубокой 
ночи может происходить слабый приток воды в стволы, благодаря 
чему вновь пополняются их водные запасы.

В Ы Д Е Л Е Н И Е  В О Д Ы

Растение выделяет воду путем испарения (транспирация), 
а такж е иногда в очень небольшом количестве в капельно-жидкой 
форме (гуттация). Д ля водного обмена гуттация практически не 
имеет значения, поэтому в дальнейшем под выделением воды мы 
всегда будем подразумевать транспирацию.

Транспирация ка к  физический процесс

Вода испаряется со всей наружной и всех внутренних поверх
ностей растения, соприкасающихся с воздухом. У  таллофитов это 
наружные поверхности вегетативного тела, у  листостебельных рас



230 Глава 6

тений — кутинизированные наружные стенки клеток эпидермиса 
(кутикулярная транспирация) и опробковевшие поверхности (пе- 
ридермальная транспирация). Внутри органов растения воду ис
паряет поверхность клеток, граничащих с межклетниками. Там во
да сначала переходит из жидкой фазы в парообразную, а затем 
водяной пар улетучивается через устьица в атмосферу (устьичная 
транспирация). С поверхности растения водяной пар диффунди
рует в прилегающий слой воздуха (пограничный слой, см. стр. 54) 
и в свободное воздушное пространство. Транспорт водяного пара 
от испаряющих поверхностей по направлению к  свободному воз
душному пространству происходит путем диффузии в соответствии 
с законом Фика [формула (8), стр. 053].

Испарение с влажных поверхностей

Транспирация растений ка к  физический процесс подчиняется 
закономерностям испарения воды с влажных поверхностей. Сво
бодная водная поверхность отдает в единицу времени с единицы

4,58 6,54 9,21 12,79 17,53 23.76 31,84дш

площади тем больше водяного пара, чем круче градиент его упру
гости в воздухе. Градиент упругости пара возникает в том случае, 
если у испаряющей поверхности содержание водяного пара 
в воздухе (г/м 3) выше, чем на некотором расстоянии от нее. Онс 
всегда бывает выше, когда испаряющая поверхность хорошо снаб
жается водой и когда она теплее, чем воздух (рис. 126). Поэтому 
сильное освещение и связанное с ним нагревание поверхности 
приводит к  созданию более крутого градиента упругости пара и 
тем самым к  более быстрому испарению.

Таким образом, транспирация (а с ней и проведение воды по 
растению) осуществляется и при высокой влажности воздуха.

2----- ;

Рис. 126. Влияние температуры 
воздуха на дефицит насыщения у  
поверхности листьев с температу
рой на 5 и на 10° выше темпера
туры воздуха, насыщенного водя
ным паром. Числами под шкалой 
температуры указана упругость 
пара, насыщ ающ его воздух. (W a l
ter, 1970.)
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даже при насыщении воздуха водяным паром, что особенно важно 
во влажных тропиках для транспорта минеральных веществ.

Испарение при неограниченной подаче воды и беспрепятствен
ной диффузии водяного пара называют потенциальным испарением 
или эвапорационной способностью (Э в). Фактическое (актуаль
ное) испарение с влажной поверхности (почвы, стенок растительных 
клеток) в большинстве случаев меньше потенциального, та к ка к  
вода почти никогда не притекает совершенно беспрепятственно.

Транспирацию можно рассматривать ка к  диффузионный про
цесс [см. формулу (9 ), стр. 54 ]: интенсивность транспирации
прямо пропорциональна разности между концентрацией водяного 
пара у испаряющих поверхностей и содержанием водяного пара 
в атмосфере (г/м 3), площади испаряющей поверхности А  и обрат
но пропорциональна сумме диффузионных сопротивлений 2 г:

Т р = 4 £ - .  (36)

Транспирацию определяют чаще всего непосредственно (напри
мер, весовым методом по потере воды в единицу времени), но ее 
можно такж е вычислить по приведенной формуле, если определены 
градиент концентрации НгО АС между транспирирующей поверх
ностью и окружающ им воздухом и диффузионное сопротивление 
листа 2 г. У  листьев сопротивление диффузии водяного пара скла
дывается из сопротивления пограничного слоя, кутикулярного и 
устьичного сопротивлений. У  поверхности растений, не имеющих 
устьичного аппарата, диффузия водяного пара определяется со
противлением пограничного слоя и кутикулярным или перидер- 
мальным диффузионным сопротивлением.

Сопротивление пограничного слоя для транспорта водяного 
пара, та к же ка к  и для С 0 2-газообмена, очень сильно зависит от 
размеров, формы и свойств поверхности листьев, а такж е от силы 
ветра. У  мелких листьев (например, у  хвои) значения га даже при 
отсутствии ветра едва ли достигают 1 с/см; у крупных плоских 
листьев сопротивление пограничного слоя может составлять при 
отсутствии ветра 3 с/см и более. С увеличением силы ветра разли
чия сглаживаются: при скорости ветра около 2 м/с сопротивление 
пограничного слоя обычно меньше 0,3 с/см; в этом случае оно не 
имеет особого значения по сравнению с устьичным диффузионным 
сопротивлением.

Устьичная транспирация

Устьичное диффузионное сопротивление зависит от степени от
крытия устьиц. Его минимальная величина зависит от таких анато
мических особенностей, ка к  размеры, строение, расположение и 
количество устьиц у данного вида растений, поэтому оно является
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видоспецифической величиной, определяющей максимальную 
транспирационную способность.

Д ля светолюбивых трав и особенно травянистых сельскохозяй
ственных растений характерны величины (отнесенные ко всей по
верхности листа — верхней +  нижней) от 0,8 до 2 с/см, у листопад
ных деревьев, кустарничков и большинства злаков минимальное 
диффузионное сопротивление листьев составляет 2— 4 с/см, у тене
любивых трав, степных злаков, ксерогалофитов и вечнозеленых 
лиственных деревьев оно составляет 3— 5 с/см, у хвойных и с у кку 
лентов 6— 12 с/см и выше. Игольчатые листья хвойных нередко 
имеют в переднем дворике устьичного аппарата рыхлую восковую 
пробку, которая служит дополнительным препятствием для транс
пирации и уменьшает диффузию водяного пара на одну треть.

Неограниченная устьичная транспирация листьев (отнесенная 
к  единице поверхности) имеет наибольшую величину у некоторых 
болотных и плавающих растений, например у Potamogeton  и 
A lism a\ из наземных растений сильнее всего транспирируют травя
нистые растения солнечных местообитаний; теневыносливые травы 
при одинаковых условиях теряют уже вдвое меньше воды, а де
ревья и кустарнички еще меньше. Светолюбивые деревья транспи
рируют сильнее, чем теневыносливые. Цветки имеют очень мало 
устьиц и поэтому теряют относительно немного воды.

Кутикулярная транспирация
При кутикулярной транспирации молекулы воды диффундиру

ют через кутинизированные слои наружных стенок эпидермиса и 
через кутикулу. Поэтому можно рассматривать кутикулярную  тран
спирацию ка к  диффузию через гидрофобную среду. Кутикулярное 
диффузионное сопротивление в большинстве случаев очень велико, 
причем у разных видов растений оно различно в зависимости от 
расположения, плотности и числа прослоек кутина и воска, а та к
же от толщины кутикулы . Кроме того, на формировании изолирую
щ их структур на поверхности листьев сильно сказываются условия 
произрастания: при атмосферной и почвенной засухе взрослые 
листья обладают более толстой кутикулой и более плотным воско
вым налетом, чем у побегов, которые развивались при большой 
влажности воздуха.

У  тонких листьев кутикулярное сопротивление диффузии со
ставляет 20— 100 с/см, у листьев и хвои с массивной защитой от 
транспирации оно может достигать величин около 400 с/см. При 
отбухании и подсыхании наружны х стенок эпидермиса гидрофоб
ные слои плотнее придвигаются друг к  другу, поэтому кутикул яр
ное сопротивление может удвоиться. При низких температурах 
оно такж е возрастает. Кутикулярная защита от транспирации 
весьма эффективна. Д а ж е  у растений затененных и влажны х ме
стообитаний кутикулярная транспирация составляет менее 10% от
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Таблица 34. М аксимальная и кути кул ярн ая  транспирация листьев 
в естественных условиях, в м г Н 20  на 1 дм2 поверхности листа 
(обеих его сторон) за 1 ч (по данным м ногих авторов)

Растения
Общая транспира
ция при открытых 
устьицах, 
М Г /(Д М 2 .ч )

Кутикулярная 
транспирация 
после закрытия 
устьиц, мг/(дм2-ч)

Кутикулярная 
транспирация, 
% от общей 
транспирации

П лаваю щ ие растения 1800— 4000 60— 70

Травянистые двудольные
солнечных местообитаний 1700— 2500 (100) 200— 300 ( 6 ) 1 0 - 2 0
затененных местообитаний 500— 1000 50— 250 10— 25(30)
розеточные растения (гор 

ные)
500— 1200

'

Злаки
в тундре 70— 120
заросли тростника 1000— 1500
засуш ливых областей (600)1500(3000) 250— 300 (5 )  15— 25 (40)

Кустарнички
в тундре 50— 150
в горах 600— 700 50— 60 (3 )  5— 10

Вечнозеленые склерофиллы (200) 500— 1100 (10 ) 5 0 -1 0 0 (4 )  7 - 1 5

Вечнозеленые хвойные 450— 550 1 2 -1 5 ■—-3

Летнезеленые лесные деревья
светолюбивые породы (500) 800— 1200 90— 110 10— 20
теневыносливые породы (250) 400— 700 (3 0 ) 60— 110 12— 18

П лодовы е деревья
семечковые 700— 1000 120— 160 10— 20
косточковые 400— 600 80— 90 17— 24
виноград 400— 500 80— 90 1 7 -2 4

Тропические лесные деревья
дождевого  леса Д о  600
леса в области туманов Д о  120
засуш ливых местообитаний (350 ) 500— 1400

свободного испарения, у жестколиственных и вечнозеленых хвой
ных растений она^ сокращается до 0,5%, а у кактусов даже до 
0,05% испаряющей способности. Весь диапазон между этими край
ними случаями заполняют светолюбивые травы, деревья и кустар
нички (табл. 34).

Перидермальная транспирация

С кутикулярной транспирацией сравнима такж е весьма незна
чительная потеря воды через поверхность опробковевших стеблей, 
уровень которой зависит от специфичного для каждого вида строе-
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Рис. 127. Годовой ход  пе- 
ридермальной транспирации 
стволов древесных растений. 
На опробковевш ей поверх
ности ствола были прикреп
лены сосуды с поглотителем 
водяного пара. Таким  обра
зом определяли выделение 
водяного пара через поверх
ностный слой пробки и через 
чечевички в совершенно су 
хой воздух. (G eurten, 1950.)

ния перидермы, проницаемости чечевичек и наличия трещин в ко
ре (рис. 127). Поэтому у тополя, дуба, клена и сосны ветви и ство
лы теряют больше воды, чем у ели, бука и березы с их более глад
кой и плотной корой.

Зависимость транспирации от внешних факторов

Общая транспирация (устьичная и кутикулярная) зависит от 
внешних факторов в той мере, в какой они влияют на процесс ис
парения влаги (рис. 128). Так, например, интенсивность транспи
рации сильно повышается с увеличением освещения и сопутствую
щим притоком тепла, а такж е возрастает при большей сухости 
воздуха и при ветре. Ветер уносит переувлажненный слой воздуха, 
прилегающий к  эпидермису, и приносит новый, не насыщенный 
влагой воздух к  испаряющей поверхности. Благодаря этому гра
диент упругости водяного пара становится круче и транспирация 
усиливается.

Транспирация как физиологически регулируемый процесс

Строгая зависимость транспирации от условий испарения су
ществует лишь до тех пор, пока устьица не изменяют ширины 
своих отверстий, т. е. при постоянно открытых или полностью за
крытых устьичных щелях. В этих условиях количество теряемой 
воды пропорционально испаряемости. Путем изменения ширины 
устьичных отверстий растение способно регулировать транспира-
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Рис. 128. Влияние относи
тельной влажности и темпе
ратуры  воздуха на не
ограниченную транспирацию 
листьев тростника (дм * 
означает, что учитывались 
отдельно обе поверхности 
листьев). (П о  Tuschl, из 
B u ria n , 1973.)
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иию в соответствии с потребностями своего водного обмена. Изме
нения ширины устьичных щелей можно определять методом поро- 
метрии. Диффузионная порометрия, которую впервые применили 
А. Зейбольд и А. Бревиг, позволяет измерять устьичное сопротив
ление диффузии и таким образом очень точно определять состоя
ние устьиц. При изучении физиологических процессов, регулирую
щих транспирацию, часто полезно бывает вместо интенсивности 
транспирации указывать произведение разности упругостей пара 
АС на поверхности листа и устьичной проводимости (1 /г8) ;  про
водимость листа линейно возрастает с увеличением ширины устьич
ных щелей (см. стр. 57).

Относительная транспирация

Участие физиологических, регуляторных механизмов можно 
выявить, определив отношение интенсивности транспирации расте
ния к  интенсивности одновременно происхбдящего испарения 
с влажной поверхности. Д ля определения свободного испарения 
в экологии растений используют общепринятую испаряющую мо
дель (эвапориметр, точнее — атмометр). Чаще всего это керами
ческие полые тела или толстые диски из фильтровальной бумаги, 
поддерживаемые все время во влажном состоянии; испарение ими 
воды выражают в миллиграммах или миллилитрах Н 20  в единицу 
времени на единицу поверхности (или на один диск). Атмометри- 
ческие измерения пригодны только для относительного сравнения,
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но не для физического анализа процессов испарения. Данные, 
полученные при таких измерениях, имеют особое значение для 
вычисления относительной транспирации по формуле, предложен
ной Б. Ливингстоном:

т Ротн = - § ) - .  (37)

где Эв —  испарение с влажной поверхности.
Изменения интенсивности транспирации, обусловленные регу

ляцией ширины устьичных щелей, проявляются в том, что Тр0тн 
повышается при открывании устьиц и падает при их закрывании.

Более наглядны, чем данные об относительной транспирации, 
графики, в которых интенсивность транспирации отнесена к  соот
ветствующим по времени и месту величинам испарения {графики 
Тр/Эв  по А. Пизеку и Э. Картельери). Один такой график пред
ставлен на рис. 129, где такж е объясняется, ка к  его следует пони
мать.

— \ ------------------

\
VC— Л ------

И сп а р е н и еВечерУтро П олдень

Рис. 129. Слева —  схематические кривые дневного хода неограниченной транспи
рации хорош о обеспеченного водой растения ( I ) ,  дерева с напряженным водо
снабжением в полуденное время ( П )  и злака со скользящ ей регуляцией устьич
ной транспирации ( I I I ) -, для сравнения приведена кривая испарения для к р у ж к а  
влажной фильтровальной бумаги (потенциальное испарение, П И ).  Справа  —  соот
ветствующ ий граф ик «транспирация —  испарение». Д л я  ка ж д о й  величины эвапо- 
рации указана относящ аяся к  этом у ж е  времени интенсивность транспирации. 
П ри неограниченной транспирации она следует за ходом потенциального испаре
ния (получается прямая л иния). П ри ограниченной транспирации ее интенсив
ность понижается от момента t2 к  моменту / 3, несмотря на то что эвапорация 
за это время увеличивается; в результате получается петля. К аж д о е  отклонение 
кривой Тр  —  Эв от диагонали указы вает на устьичное регулирование транспира
ции. В литературе потенциальное испарение часто изображ аю т уменьшенным в  
масштабе 1 : 10 .
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Устьичное регулирование транспирации

Движения устьиц вызываются различными внешними и внут
ренними факторами (см. стр. 59). Д ля поддержания водного ба
ланса особенно существенно закрытие устьиц при плохом водо
снабжении. При сильном освещении и соответственно высокой ин
тенсивности фотосинтеза цепь, регулирующая приток СОг, сначала 
противодействует тенденции к  закрытию устьиц, но при значи
тельной нехватке воды верх берет регуляция водного баланса, и 
устьица закрываются.

Порог реакции, быстрота и эффективность устьичной регуляции 
зависят от вида растений и от приспособления к  условиям место
обитания. Деревья и теневые травянистые растения быстро суж и 
вают устьичные щели уже при небольшом водном дефиците. Све
толюбивые травянистые растения сокращают свою устьичную 
транспирацию значительно позже, но и тогда закрытие устьиц 
происходит замедленно (см. рис. 144). Существует ряд мелких раз
личий в реакции устьиц между разными видами, а такж е между 
особями одного вида. Д аж е  у  одного и того же растения разные 
листья ведут себя по-разному в зависимости от их развитости и 
положения на побеге.

После закрытия устьиц скорость потери воды определяется 
уровнем кутикулярной транспирации. Специфическую эффектив
ность процесса закрывания устьиц можно выразить отношением 
между неограниченной общей транспирацией и кутикулярной транс
пирацией (см. табл. 34). У  мягколистных растений кутикулярная 
транспирация составляет в среднем 7з— Vio общей транспирации, 
а у жестколистных — только Ую— Vsq.

Для более точного определения эффективности закрывания 
устьиц (например, для эколого-физиологической характеристики 
тех или иных видов растений, сортов или состояний адаптации) 
лучше сравнивать диффузионные сопротивления при максимально 
открытых и полностью закрытых устьицах, а не транспирацион- 
ные показатели, зависящие от испарения. При этом оказывается, 
что максимальное диффузионное сопротивление листьев (когда 
устьица закрыты) у лиственных деревьев в 30— 45 раз больше, чем 
минимальное (когда устьица откры ты ); у  травянистых двудольных 
диффузионное сопротивление листьев увеличивается при закрытии 
устьиц в 10— 50 раз, у злаков — в 5— 15 раз.

Транспирация и С 0 2-газообмен

Через устьичный аппарат, где происходит диффузия водяного 
пара и С 0 2, транспирация и усвоение углерода связаны друг 
с другом. Чтобы получать С 0 2, растение вынуждено отдавать воду, 
а уменьшение потери воды снижает и приток С 0 2.

Условия диффузии для обоих обменных процессов неодинако-
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вы. Градиент концентрации С 0 2 между наружным воздухом и хло- 
ропластами гораздо менее крут, чем градиент упругости водяного 
пара между внутренней средой листа и атмосферой, если только 
наружный воздух не насыщен влагой. При температуре 20 °С и 
относительной влажности воздуха 50% градиент водяного пара 
примерно в 20 раз больше градиента С 0 2. Из-за одного этого ис
парение воды идет гораздо интенсивнее, чем поглощение С 0 2. 
Кроме того, небольшие молекулы Н 20  диффундируют в 1,56 раза 
быстрее, чем более крупные молекулы С 0 2. Существенно разли
чаются и пути диффузии. Д ля С 0 2, которая должна дойти до хло- 
ропластов, этот путь длиннее и к  тому же затруднен тем, что пере
движение С 0 2 в растворе происходит чрезвычайно медленно. От
ношение транспирации к  фотосинтезу (Тр /Ф ) всегда сдвигается 
А  Б

юо 600

- — ф
500

Томат ы

40 0

300Quercus ile x

200
0,3 Недостаток воды

>  Р а д и а ц и я ,ка л /(см г-мин) Деф ицит  насыщения водой,%

Рис. 130. Зависимость транспирации (Т р ), фотосинтеза (Ф ) и коэффициента Т р /Ф  
от освещенности, испаряющей способности воздуха и водоснабжения.
А. П ри увеличении освещенности откры ваю тся устьица и, кроме того, возра
стает испаряющ ая способность. Транспирация усиливается неограниченно, а фото
син те з—  только до светового насыщения, которое у  Сз-растений наступает рань
ше, чем у  С грастений . П ри интенсивности радиации немного ниже области све
тового насыщения коэффициент Т р /Ф  понижается до минимума. М одель (при 
ложим ая для Сз-растений) по De W it  (1958), коэффициенты Т р /Ф  для томатов 
и ку кур узы  по B a rrs  (1966).
Б. Сокращение транспирации и фотосинтеза при возрастающем недостатке во
ды, которы й ведет к  закры тию  устьиц. Коэффициент Т р /Ф  особенно низок тогда, 
когда  устьица у ж е  не откры ваю тся полностью, а всегда несколько сужены , т. е. 
в начале вызванного подсыханием процесса закры вания устьиц. П ри  этом м еж ду 
разными видами (листопадным дубом пуш истым, Quercus pubescens, и вечно
зеленым каменным дубом, Quercus ile x )  м о гут  проявляться отчетливые различия. 
При закры ты х устьицах коэффициент Т р /Ф  возрастает до бесконечности, та к  ка к  
при этом фотосинтез полностью подавлен, а транспирация в форме ее ку ти ку л я р 
ного компонента еще продолжается. (Модель оригинальная, числовые данные по 
Larcher, 1960.)
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при изменении условий диффузии обоих газов. При открытых 
устьицах диффузионные сопротивления внутри листа (и прежде 
всего сопротивление карбоксилирования) в большей степени огра
ничивают поглощение С 0 2, чем транспирацию. При закрытых 
устьицах поглощение С 0 2 блокировано, тогда ка к  вода все-таки 
испаряется через кутикулу, та к что коэффициент Тр/Ф  возрастает 
до бесконечности. Наиболее благоприятный компромисс между 
потерей воды и поглощением С 0 2 достигается при умеренном су
жении устьиц. На это указывает не только световая кривая, но и 
величина Тр/Ф  при начинающемся подсыхании: коэффициент Тр/Ф  
снижается до минимума, когда оба процесса газообмена уж е  не
сколько ограничены (рис. 130). В естественных условиях расход 
воды для фотосинтетического усвоения углерода меньше всего в 
ранние утренние часы, та к ка к  фотосинтез возрастает быстрее, чем 
транспирация. С прогрессирующим нагреванием и снижающейся 
влажностью воздуха потеря воды увеличивается больше, чем по
глощение С 0 2, и коэффициент Тр/Ф  становится высоким.

Главная проблема газообмена, ка к  ее сформулировал О. Ш ток- 
кер, состоит в лавировании между жаждой и голодом. Некоторые 
растения могут лучше решать эту проблему, и в сухих местооби
таниях они более конкурентоспособны. В сельском и лесном хозяй
стве, где стремятся получить ка к  можно больше продукции, такж е 
важно знать отношение между расходованием воды и продукцией.

Таблица 35. Средний расход воды при накоплении сухого вещества
(в граммах транспирированной воды на 1 г  образованного сухого вещества)
(из Stocker, 1929; Po lste r, 1967; B lack, 1971; Szarek, T in g , 1975)

Сз-растения

T равянист ы е растения

Рис 680
Р о ж ь  630
Овес 580
Пшеница 540
Ячмень 520
Лю церна 840
Фасоль 700
Клевер мясо-красный 640 
Картофель 640
Подсолнечник 600
А рбуз 580
Х лопчатник 570

Лист венны е деревья

Д у б  340
Береза 320
Б у к  170

Х войн ы е  деревья  

Сосна
Лиственница
Ель
Д угласия

С^-растения

К у ку р у за
Просо
Ам арант
П ортулак

С А М -раст ения

Н а свету
В темноте

300
260
230
170

370
300
300
280

150— 600
2 5 -1 5 0



240 Глава 6

Это отношение можно выразить в виде транспирационного коэф
фициента (Тр /Ф ) или продуктивности транспирации; в первом слу
чае указывается, сколько воды было израсходовано растением или 
растительным сообществом в течение вегетационного периода на 
единицу веса выработанного сухого вещества, во втором —  коли
чество накопленного сухого вещества на 1 л испаренной воды. П о
требность в воде на образование единицы сухого вещества неоди
накова у разных видов и сильно зависит от условий местообитания 
и сомкнутости фитоценоза. Некоторые данные такого рода приве
дены в табл. 35. Они позволяют точно определять потребность 
в орошении сельскохозяйственных культур в засушливых районах.

В О Д Н Ы Й  Б А Л А Н С  РАСТЕНИЯ

Водный баланс растения определяется разностью между по
глощением воды и ее расходованием:

Водный баланс= Поглощение воды— Транспирация. (38)

Транспирация рассматривается здесь ка к  статья расхода вод
ного баланса, а не к а к  физический процесс. Поэтому количество 
израсходованной воды относят не к  единице поверхности, а к  еди
нице массы. В качестве последней чаще всего используют сырой 
вес; лучше было бы относить скорость поглощения и транспирации 
воды к  количеству воды, содержащейся в растении, и указывать 
оборот воды в миллиграммах испаренной Н 20  на 1 г  Н 20  расте
ния. Оборот воды показывает, сколько промилле содержащейся 
в растении (в листе) воды теряется в единицу времени (минуту, 
час, день) и должно быть возмещено, чтобы водный баланс оста
вался уравновешенным.

Иногда отношение между потерей воды и ее поступлением вы
ражаю т такж е в виде коэффициента водного баланса, который, од
нако, менее нагляден, чем разность между двумя определяющими 
величинами водного обмена.

Водный баланс остается уравновешенным только в том случае, 
если поглощение, проведение и расходование воды гармонично 
согласованы друг с другом. Он становится отрицательным, ка к  
только поступление воды перестает покрывать ее потерю в ре
зультате транспирации. Если вследствие дефицита воды устьичные 
отверстия суживаются и транспирация снижается при прежнем 
уровне поглощения воды, то баланс выравнивается, после чего на 
некоторое время становится положительным. Таким образом, вод
ный баланс постоянно колеблется, отклоняясь то в положитель
ную, то в отрицательную сторону, причем необходимо различать 
кратковременные колебания и длительные нарушения баланса. 
В кратковременных колебаниях проявляется действие различных 
механизмов, регулирующих водный обмен, прежде всего движе-
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ний устьиц (рис. 131). Более сильные отклонения претерпевает 
водный баланс в течение суток, особенно при смене дня и ночи. 
Днем в естественных условиях почти всегда происходит ухудше
ние водного баланса, который вновь выравнивается только вечером 
или ночью, если только запас воды в почве достаточен для этого. 
В засушливые периоды водный баланс за ночь восстанавливается

4-800

I I
-5  §f 

” = - 1200

Ток через черешки

200
Вре/ия.лшн

/00

Рис. 131. Кратковременные колебания водного баланса и сосущей силы листьев 
хлопчатника. Во время фазы усиленной транспирации содержание воды в 
листьях падает, а сосущая сила возрастает (водный потенциал становится 
более отрицательным). Скорость тока  воды через черешки листьев изме
няется в направлении, противоположном колебаниям сосущей силы. К р а тко 
временные колебания транспирации вызываются изменениями ш ирины устьич
ных щелей. (La n g , K lepper, G um m ing, 1969.)

уже не полностью, дефицит растет изо дня в день до выпадения 
следующего дождя; таким образом, водный баланс подвержен и 
сезонным колебаниям.

Определение водного баланса

Водный баланс можно вычислить, если количественно опреде
лены поглощение воды и транспирация. Это может быть сделано 
в лаборатории путем потометрических измерений, но в открытом 
грунте возникают такие большие методические трудности при оп
ределении поглощения воды, что предпочитают определять баланс 
косвенно, по его влиянию на содержание воды или на ее состоя
ние в растении. Отрицательный водный баланс всегда проявляет

16— 2396
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ся в уменьшении оводненности тканей и водного потенциала в них. 
Эти изменения наступают сначала в листьях —  местах самого 
сильного испарения и к  тому же органах, наиболее удаленных от 
корней.

Изменения содержания воды как показатель баланса. Ухудш е
ние водного баланса можно установить путем периодических опре
делений содержания воды в листьях и других частях побегов. Со
ответствующее фактическое содержание воды (Н7факт) должно 
быть, конечно, отнесено к  какой-то стандартной величине, харак
теризующей определенное состояние водного обмена. Такой вели
чиной может быть, например, содержание воды в листьях в со
стоянии насыщения (H7S)- Содержание воды в определенный мо
мент наблюдений можно выразить в процентах от ее содержания 
при полном насыщении клеток [относительная тургесцентность 
по П. Уидерли (W eatherley) ] или в виде дефицита насыщения во
дой (по О. Ш токкеру). Дефицит насыщения водой (Д Н В ) показы
вает, сколько воды недостает ткани до полного насыщения:

Д Н В =  . 100(% ). (39)

Дефицит насыщения водой при отрицательном балансе стано
вится больше, а относительная степень насыщения водой (относи
тельная тургесцентность) — меньше.

Изменения водного потенциала. Колебания содержания воды 
всегда отражаются на концентрации клеточного сока и на сосу
щей силе клеток. Потенциальное осмотическое давление, состав
ляя часть водного потенциала клетки, уже в какой-то мере ука 
зывает на изменения водного баланса. При отрицательном водном 
балансе потенциальное осмотическое давление повышается. Абсо
лютные значения л * различны в зависимости от вида растения, 
его жизненного состояния, фазы развития и от ткани. Колебания 
потенциального осмотического давления такж е видоспецифичны. 
Оптимумом л opt считают потенциальное осмотическое давление при 
уравновешенном водном балансе, а осмотическим максимумом 
лтах — величину, наблюдавшуюся в природе при самой сильной 
засухе. Существуют растения, которые переносят без ущерба из
менения осмотического давления в широком диапазоне (эвригид- 
рические виды). В противоположность этому у стеногидрических 
видов жизненные функции нарушаются уже при незначительном 
повышении потенциального осмотического давления. Д ля того что
бы получить наглядное представление о водном обмене растений 
разных климатических зон и местообитаний, можно, ка к  это сделал 
Г. Вальтер, построить диаграмму значений л * в их полной вариа
ционной амплитуде в виде осмотических спектров. При этом выяв
ляются экологические группировки видов (рис. 132).
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Еще лучше, чем потенциальное осмотическое давление, отра
жает изменения водного баланса сосущая сила. Напряженность 
баланса тотчас же приводит к  потере тургора и заметно повыша
ет сосущую силу, тогда ка к  осмотическое давление нарастает вна
чале медленно. Прежде всего при небольшом водном дифидите Л ¥  
изменяется сильнее, чем л*, и в этом случае сосущая сила (опре
деляемая чаще всего по натяжению ксилемы) служит наиболее 
чувствительным показателем баланса. Поэтому колебания сосущей
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Рис. 132. Диапазоны  величин потенциального осмотического давления сока, от
ж а того  из листьев растений разны х экологических типов (осмотические спектры). 
На примере луговы х растений показано, что нуж н о  понимать под диапазоном 
осмотических давлений у  той или иной группы  растений: это амплитуда м еж ду 
самой низкой и самой высокой из найденных осмотических величин отдельных 
видов, относящ ихся к  данной экологической группе. 1 —  P o lygonum  b is to rta ; 
2 —  Taraxacum  o ffic in a le ; 3  —  G alium  m o llu g o  и C am panula  ro tu n d ifo lia ;  4 —  A c h il
lea m ille fo liu m ; 5 —  Tragopogon  p ra tens is ; 6 —  Poa p ra tens is ; 7 — M eland rium  
a lbum ; 8  —  C ynodon d a c ty lo n  и L o liu m  perenne; 9 —  A rrhena the rum  e latius. (W a l
te r, 1960.)
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Табл ица  36. С осущ ая  сила и потенц иал ьное  осм отическое  д авление 
в по б е га х  р а зн ы х  растений  в и х  естественны х м е сто оби та н ия х , 
п о  р е зул ь та та м  изм ерений  W a lte r , 1960, и S c h o la n d e r e t a l., 1965 
(и з  B a n n is te r , 1976) '

Гр уппа растений
С осущ ая си
л а , бар

О смотическое  
давление, бар

В од н ы е  растения 2 — 12 4 — 16
Л и с то п а д н ы е  деревья 9 — 2 3 10— 2 8
Х войны е 5 — 6 0 10— 6 0
Ж е с тко л и с тн ы е  ку с та р н и ки 2 2 — 8 0 1 2 — 6 0
Галоф иты 2 4 — 6 0 1 2 - 5 0

силы, представляющие собой прямую реакцию побега на недо
статочное водоснабжение, всегда больше, чем колебания осмоти
ческого давления (табл. 36).

Основные типы водного баланса

В каждой климатической зоне и в каждом местообитании рас
тут рядом друг с другом растения с совершенно разным водным 
обменом. И х можно отнести к  двум основным типам: гидроста
бильному (изогидрическому) и гидролабильному (анизогидриче- 
скому) (рис. 133).

Гидростабильные виды сохраняют свой баланс в течение всего 
дня достаточно выравненным, так ка к  их устьица очень чутко реа
гирую т на водный дефицит и та к ка к  эти растения обладают, ка к  
правило, обширной корневой системой с хорошей водопроводи- 
мостью. Стабилизации баланса способствуют такж е резервы воды 
в запасающих органах, в корнях, в древесине и коре стеблей и 
в листьях. Гидростабильны деревья, многие злаки, теневые расте
ния и суккуленты. Гидростабильные виды часто бывают стено- 
гидрическими, но это не обязательно.

Гидролабильные виды подвергаются опасности больших потерь 
воды и сильного повышения концентрации клеточного сока. И х 
протоплазма должна быть способна переносить без ущерба быст
рые и значительные колебания гидратуры. Поэтому гидролабиль
ные листостебельные растения — всегда в то же время и эвригид- 
рические. Гидролабильны многие травянистые растения солнечных 
местообитаний, а такж е  пойкилогидрические растения.

К О Н С Т И Т У Ц И О Н Н Ы Е  Т И П Ы  В О Д Н О ГО  О БМ ЕН А

Деревья. Взрослые деревья с их обширной испаряющей поверх
ностью и длинным путем воды от корней к  листьям обладают 
именно такой организацией, при которой растение не может допу-



Водный обмен растений 245

Транспирация Транспирация

Содержание
WTTtttttttTZv / / / / / ,Ж

Утро Полдень Вечер Утро Полдень Вечер

Р ис. 133. С хем а ти п о в  во д н о го  обм ена по Б е р ге р у  —  Л а н д е ф ел ьд ту . И з о г и д р и ч е -  
с ки й  т и п  ( А )  и зб е га ет  р е зки х  д н е вн ы х  кол е б а н и й  с о д е р ж а н и я  воды  и п о те н 
ц и а л ь н о го  о см о ти ч е ско го  д авления б л а го д а р я  своеврем енном у у сть и ч н о м у  р е гу 
л и р о ва н и ю  по те ри  вод ы . А н и зо ги д р и ч е ски й  ти п  ( Б )  о гр а н и чи в а е т  тр а н сп и р а ц и ю  
то л ь ко  п р и  кр а й н е й  сухо сти  и «идет на р и ск»  си л ьн ого  н а п р я ж е н и я  во д н о го  б а 
л анса, ч то  п р оявл я ется  в б о л ьш и х  д н е вн ы х  ко л е б а н и я х  осм о ти ч е ско го  давления 
и со д е р ж а н и я  вод ы  в т ка н я х . (S to c k e r, 1956.)

скать больших потерь воды, а должно с самого начала противо
действовать отклонению водного баланса от равновесия. Вся кро
на может беспрепятственно транспирировать только в пасмурные 
или сильно облачные дни, когда водоснабжение обеспечено. В сол
нечные же дни, по крайней мере в полуденные часы, всегда быва
ют затруднения в поступлении воды, так что замыкающие клетки 
устьиц, у большинства деревьев реагирующие даже на очень не
большой дефицит насыщения водой, временно сокращают потерю 
влаги. Позднее, когда баланс восстанавливается, устьица снова 
открываются и транспирация возрастает (см. рис. 129, Б  и 134). 
Полуденное снижение транспирации — характерная физиологиче
ская реакция деревьев в ясные дни. При большем дефиците воды 
послеполуденный подъем транспирации может быть выражен сла
бее или совсем отсутствовать. Реакции, способствующие экономии 
воды, наступают в кроне дерева не одновременно во всех ее час
тях, а в определенном порядке:.раньше и сильнее всего транспира
ция снижается в затененных участках кроны, затем в ее основа
нии, а позже всего ограничивают испарение верхушечные листья. 
В соответствии с этим повышение сосущей силы в освещенной вер
хушке происходит более резко, чем в затененных частях кроны,.



246 Глава 6

Picea a ties

Рис. 134. И зм е н ен ие  тр а н с 
п и р а ц и и  по б егов  ели в со л 
нечны й а в гу с то в с ки й  день 
после пр ед ш ествова вш ей  с у 
хости . П р и  н ед остаточно м  
в о д о сн а б ж е н и и  сначал а  сн и 
ж а ю т  по те р ю  вод ы  теневы е 
по беги  у  основа н ия  к р о 
ны  ( / ) ,  затем  освещ енны е 
солнцем  по беги  н и ж н е го  
кр а я  кр о н ы  ( / / )  и , н а кон ец , 
освещ енны е солнцем в е р х у 
ш ечны е по беги  ( / / / ) ■  (P i-  
sek, T r a n q u i l l in i ,  1951.)

12 14
Часы сут о к

и поэтому верхушка получает преимущество в снабжении водой 
(рис. 135). Суточные колебания потенциального осмотического 
давления у деревьев очень невелики, их амплитуда обычно не пре
вышает 3 бар; это означает, что, несмотря на увеличение сосущей 
силы в течение дня, в самой протоплазме не происходит слишком 
больших колебаний гидратуры. Не все деревья одинаково гидро-

Sequoiadendron giganteum 

/  ■'х.20

Ветви на 
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=л  10
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15 °  
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Ю й

Часы суток

Р ис. 135. С уто чн ы е  изм енения  сосущ ей силы  ветвей  М ам онтова дерева на вы соте 
7 м (п о  изм ерениям  д а в л е н и я ). С  увеличением  д еф ицита у п р у го с т и  в о д я н о го  
пара  в  во зд ухе  в пе р в ую  п о л о в и н у  д н я  со сущ а я  сила ветвей возрастает, причем  
у  осве щ енны х солнцем  ветвей  бы стрее, чем у  зате н ен ны х. С  ум еньш ением  деф ици
та  у п р у го с т и  в о д я н о го  па ра  в посл еполуд енны е часы  и вечером вод н ы й  баланс 
восстанавл и вается  и сосущ а я сила вн овь  п о н и ж а е тс я ; о д н а ко  д о  м и н и м ум а  она 
падает т о л ь ко  перед рассветом . (R ic h te r, H a lb w a c h s , H o lz e r , 1972.)
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стабильны. Очень уравновешенный водный режим характерен для 
хвойных деревьев, теневыносливых древесных пород и некоторых 
светолюбивых, например дуба. Однако есть деревья (некоторые 
виды ясеня и др.), которые ведут себя не так осторожно; поэтому 
в засушливые периоды листья у них преждевременно засыхают.

Травянистые двудольные. У  травянистых растений встречаются 
все переходы между гидростабильностью и крайней гидролабиль
ностью. Многообразие типов особенно отчетливо обнаруживается 
в солнечных и предрасположенных к  почвенной засухе местах; ряд 
примеров приведен на рис. 136.

При более или менее достаточном водоснабжении многие дву
дольные неограниченно транспирируют в течение всего дня, сле
дуя за ходом испаряемости (см. рис. 129, А ) .  Наряду с этим есть

- 1,0

в  2 0
-0,5

И спарении

P rune lla  (Р )

- •  С

И спар ени е

Часы  сут ок

Рис. 136. Изменения транспирации и потенциального осмотического давления' 
на протяжении дня у  различных растений в ксеротермическом местообитании- 
в начале засуш ливого периода и после 9 дней засухи. P ru n e lla  g ra n a 'if lo ra  —  мел- 
коукореняющ ееся растение, которое лишь незначительно сокращ ает транспирацию  
и поэтому испытывает сильную напряженность водного баланса; C enlaurea sca- 
biosa  укореняется не очень глубоко  и сокращ ает устьичную  транспирацию только 
при значительном ухудш ении водоснабжения; A ste r am ellus  тож е  укореняется не 
та к  глубоко, но очень чутко  реагирует на нарушение водного баланса и быстро 
сокращ ает транспирацию; G eran ium  sanguineum  —  мелкоукореняющееся растение, 
которое уж е  при самом незначительном напряжении водного баланса быстр» 
суж ивает устьичные щели и благодаря этом у даже после многодневной засух»  
в значительной мере избегает повышения потенциального осмотического давления. 
(M u llc r -S to ll,  1935.)
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виды, у которых, ка к  и у деревьев, наблюдается полуденное сни
жение транспирации или же вообще их устьица широко открыва
ются только утром и поздно вечером. Столь расточительную транс
пирацию, свойственную первой из этих двух групп растений, могут 
осуществлять только те виды, которые или благодаря мощной кор
невой системе извлекают достаточно много воды и быстро достав
ляют ее листьям, или выносят сильное обезвоживание. Потенци-

Рис. 137. Суточные изменения 
транспирации степного злака 
S tipa  jo a n n is  во время засуш 
ливого периода в июле; для 
сравнения показана та кж е  
транспирация искусственно оро
шаемых растений. Транспира
ция представлена здесь в виде 
скорости оборота воды (количе
ство воды, транспирированной 
за 1 ч, в промилле от содерж а
ния воды в листьях). (Rych- 
novska, 1965.)

Часы суток

альное осмотическое давление повышается у них в течение дня на 
3— 6 бар. Такие виды можно часто встретить среди светолюбивых 
трав (см. рис. 144).

Злаки. Среди злаков есть и гидростабильные, и гидролабиль
ные виды. Устьичный аппарат гидростабильных злаков чрезвычай
но чутко реагирует на первые симптомы напряженности водного 
баланса. Благодаря скользящему сужению устьичных щелей 
транспирация сокращается утром так рано, что резкая полуден
ная депрессия часто оказывается ненужной (рис. 1 2 9 ,/// и 137). 
У  злаков саванн к  началу засушливого периода подвижность 
устьиц в связи со старением листьев утрачивается, и злаки посте
пенно теряют контроль над своим водным балансом. Несмотря на 
сухость почвы, они продолжают беспрепятственно транспирировать 
до тех пор, пока листья не засохнут.

В О Д Н Ы Й  О БМ ЕН  В З А С У Ш Л И В Ы Е  П Е Р И О Д Ы

Ограничение потерь воды во время летней засухи

Если в течение нескольких недель или месяцев не выпадает ни 
•одного дождя, то запасы воды в почве постепенно иссякают, вод
ный баланс прогрессивно ухудшается и растения всё больше со

при орошении

/  j f  п Ри засухе



Рис. 138. Изменение дневного хода 
транспирации при все более затруднен
ном водоснабжении (схем а). Стрелками 
показаны  движения устьиц, вызываемые 
изменением водного баланса. Область 
исключительно кути кул ярн ой  транспира
ции заш трихована. 1 —  неограниченная 
транспирация; 2 —  полуденное снижение 
транспирации в результате реакции 
устьиц; 3 —  полное закры тие устьиц в 
полуденное время; 4 —  полное выключе
ние устьичной транспирации (устьица по
стоянно закры ты , остается только к у т и 
кулярная транспирация); 5  —  сильно по
ниженная кути кул ярн ая  транспирация 
вследствие отбухания мембран. (S tocker, 
1956.) ' 7 ~__________ :

Полдень Заход
солнца солнца

Leontodon Coronilla Cynanchum

бар

6.VI

6. VI

19.VI

О 1,0 О 0,5 00,5 0,5
Испарение,мл/ч

Рис. 139. Транспирация к а к  ф ункция эвапорации ( А )  и дневные колебания по
тенциального осмотического давления (BJ~ различных растений в ксеротермиче
ском местообитании в начале засуш ливого 'периода ( 6 .V I)  и после двухнедель
ной засухи (1 9 .V I). Потенциальное осмотическое давление показано для насы
щ енных водой листьев (s )  и для листьев, которые были взяты утром (в 6  час.) 
и во время наибольшей напряженности водного баланса в послеполуденное время 
(в 15 час.). Петлеобразная форма кривы х будет • понятна из рассмотрения 

рис. 129. Leontodon  incanus  —  глубокоукореняю щ ееся растение со стабильным 
водным балансом, несмотря на усиленную транспирацию; C o ro n illa  v a r la  —  мел- 
коукореняю щ ийся вид, которы й рано снижает отдачу воды, но все ж е  не в со
стоянии избежать резкого подъема потенциального осмотического давления; 
C ynanchum  v ince tox icum  —  мелкоукореняю щ ийся вид с такой  чувствительной 
устьичной регуляцией, что даж е  в засуш ливое время подъем потенциального 
осмотического давления остается умеренным. (P isek, C a rte llie r i, 1931.)
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кращают расход воды, открывая свои устьица менее широко и на 
менее продолжительное время. Это можно видеть на рис. 138: сна
чала транспирация снижается только в самые жаркие часы, за
тем исчезает послеполуденный подъем транспирации и, наконец, 
устьица открываются только утром. На последующей стадии расте
ния транспирируют только через кутикулу. Благодаря этому под
держивается водный баланс. На рис. 136 и 139 представлено дей
ствие многонедельной летней засухи на растения ксеротермических 
местообитаний Центральной Европы. В этих условиях начинают 
более экономно расходовать воду и те травянистые двудольные, 
которые раньше могли беспрепятственно транспирировать весь 
день (рис. 136). Глубокоукореняющиеся растения иногда еще мо
гут некоторое время щедро расходовать воду (Leontodon  на 
рис. 139). Виды, с самого начала сберегающие воду, после много
недельной засухи держат свои устьица почти все время закры 
тыми.

Растения резко выраженных засушливых областей (пустынь 
и полупустынь) образуют, ка к  правило, глубокую корневую си
стему и поэтому не так быстро бывают вынуждены радикально ог
раничивать транспирацию, ка к  травянистые растения других ме-

Z i l l a

s ' 30

I  20

H a lo x y lo n '

Noea

Anabasis л  

Ham m ada

II III IV  V VI VII VIII IX X X I X III
М е с я ц ы

Рис. 140. Годовой ход транспирации у  пусты нны х растений. А. К уста рн и ки  с 
прутьевидными безлистными ветками. Б. П олукустарн ики  и кустарнички. Во вре
мя летней засухи транспирация снижается до Va— Ve наивысшей величины, на
блюдаемой в период дождей и вскоре после него в конце зимы и весной. (П о  
Z ohary  и O rshan, из S tocker, 1974.)
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Таблица 37. Суточная сумма транспирации древесных растений 
периодически засуш ливых районов при хорошем водоснабжении 
и во время засухи при местных условиях испарения

Растения

Суточная сумма транспира
ции, Г / ( д М 2 'С у т ) Остаточная  

транспирация 
при засухе,
%

И сточник дан
ных

Д О Ж Д Л И В Ы Й
период

засушливый  
период ц  V.

Средиземноморский м а к
вис

Quercus ile x 9 ,5 1 ,0
11 )

Lau rus  nob ilis £ > 3 ,3 0 ,5 15 Rouschal, 1938
O lea europaea 1 0 ,0 2 ,8 28 J

Ж естколистные древес
ные растения Ю го -З а 
падной Австралии

A cacia  acum ina ta 1 2 , 41) 2 .9 1) 23 1 H e llm u th , 1971
Acacia  craspedocarpa 18,У ) 3 .9 1) 21 / G rieve, H e ll
B anks ia  m enzies ii 7 ,4 0 , 6 8 m uth , 1968

Австралийские сухие за
росли кустарника

H akea  p re is ii 19,8 13,4 6 8  1 H e llm u th  197t
E rem oph ila  m in ia ta 33,3 17,9 54 ) . 1 1 V 11 111 U 111 , IV# ж

Пустынны е растения

N itra r ia  retusa 19,1 15,0 t 78 Stocker, 1970
S m irn o v ia  tu rkestana (1,075)»; (0,452)= (42)
A m m odendron  co n o lly i (0 ,876 )2> (0,569)*) (65 )
H a lo x y lo n  aphy llum (0,305)=) (0,162)=) (53) гчокина, 1Уоо

S also la  subaphy lla (0,073)=) (0,042)=) (58)

')  г  Н 20  на 1 г  сухого  веса в сутки .
2) Трансп ираци я в утрен ние часы ( г  Н 20  на I г  сырого веса в 1 ч ). 
* )  д м 2 означает, что  учиты вается площ адь обеих сторон листа.

стообитаний. Несмотря на это, листья деревьев и кустарников в об
ластях с периодической сухостью расходуют во время летней за
сухи только Vio— Vs того количества воды, которое они теряют во 
влажное время года (табл. 37 и рис. 140).

Зимняя засуха

Недостаток воды может наступать и зимой и даже вызывать по
вреждения, если водоснабжение нарушается продолжительными 
морозами. В областях с долгой и холодной зимой (горы, субарк- 
тика) поверхностные слои почвы остаются замерзшими в течение
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Pinus cem bra
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З она  п о вре ж де н ия40
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R h o d o d e n d ro n  fe r ru g in e u m
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М е с я ц ы

Рис. 141. С одержание воды (в процентах к  сухом у весу), потенциальное осмо
тическое давление и устойчивость к  подсыханию хвои кедровой сосны и листьев 
рододендрона на границе альпийских лесов. Белые кр у ж о ч ки  для кедровой сосны 
относятся к  маленьким (до 2  м высоты) деревцам, черные —  к  взрослым деревьям. 
Хвоя кедровой сосны и листья рододендрона приобретают с началом зимнего 
покоя большую протоплазматическую  устойчивость к  высыханию, которая вновь 
утрачивается только весной с началом вегетации. К огд а  в конце зимы почва еще 
не оттаяла, а солнце уж е  сильнее прогревает находящиеся над снегом ветки, 
содержание воды в листьях рододендрона и в маленьких деревцах кедровой 
сосны снижается почти до угрож аю щ его  уровня, а иногда и ниж е  этого  уровня. 
Более крупны е деревья благодаря запасам воды в стволе подвергаются меньшей 
опасности, чем молодой подрост и кустарники. (П о  данным C a rte llie ri, Pisek; 
C a rte llie r i, Pisek, Sohm ; C a rte llie r i, U lm e r, P isek; Schiessl, Larcher, T ra n q u illin i;  
из Larcher, 1972.)

нескольких месяцев; замерзают и проводящие пути в побегах и 
корнях, (при температурах ниже — 2°С  вода в сосудах и трахеи- 
дах замерзает). Несмотря на это, ветви, находящиеся выше снеж
ного покрова, теряют воду, и водный баланс все более ухудшает
ся. Самое трудное время наступает в конце зимы, когда почва еще 
не оттаяла, а солнце уже сильнее нагревает ветви и ускоряет 
транспирацию (рис. 141).

ЗАС УХО УС ТО Й ЧИ ВО С ТЬ

Засухоустойчивость —  это способность растений переживать 
засушливые периоды. Такая устойчивость является комплексным 
свойством. Ш ансы растения пережить крайнюю засуху будут тем
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лучше, чем дольше может быть отсрочено опасное уменьшение гид
рату ры протоплазмы (способность избегать высыхания) и чем 
больше может протоплазма обезвоживаться без повреждения (спо
собность к  высыханию, или устойчивость к  высыханию).

В английской литературе первую из этих способностей назы
вают (по Д ж . Левитту) drought avoidance, а вторую drought 
tolerance. У  листостебельных растений способность к  высыханию 
очень невелика, и видовые различия в засухоустойчивости следует 
объяснять прежде всего неодинаковой эффективностью механиз
мов, позволяющих избегать высыхания.

Избегание высыхания

Избегать высыхания помогают все механизмы, с помощью ко
торых растению удается при сухости воздуха и почвы сохранять 
ка к  можно дольше хорошее состояние воды в тканях. Это дости
гается

1) более эффективным поглощением воды из почвы —  путем 
повышения сосущей силы и расширения корневой системы;

2) уменьшением потери воды благодаря своевременному за
крытию устьиц, эффективной защите от кутикулярной транспира
ции и уменьшению транспирирующих поверхностей;

3) запасанием воды и повышением способности проводить 
воду.

Благодаря быстрому росту в глубь почвы или через трещины 
в скальном грунте корни проникают в горизонты, еще содержащие 
влагу, за счет которой растения могут жить в течение длительно
го времени. Молодые растения древесных пород, возникшие из 
семян, развивают в сухих областях стержневые корни, длина ко 
торых в 10 раз превышает длину побега; злаки образуют густую 
корневую систему наподобие войлока, а их нитевидные корни та к
же продвигаются на метровую глубину. Соотношение между мас
сой побегов и массой корней тем больше смещается в пользу кор
ней, чем сильнее растения в данной местности подвергаются дей
ствию засухи (см. табл. 9). Положение становится критическим, 
когда для распространения корневой системы не хватает места. 
Поэтому на маломощных почвах засуха особенно опасна для расте
ний с экстенсивной корневой системой (прежде всего для древес
ных пород). Аналогичные проблемы встречаются при искусствен
ном озеленении плоских крыш, участков над туннелями и т.. п. 
Для озеленения зданий даже во влажных областях подходят толь
ко засухоустойчивые растения, которые обходятся небольшим за
пасом воды в ограниченном объеме насыпного грунта.

При плохом водоснабжении образуются, ка к  правило, более 
мелкие, сильнее рассеченные и более жесткие листья (ксероморф- 
ность). Ж илкование листьев гуще, устьица расположены ближе
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друг к  другу, наружные стенки клеток эпидермиса усилены кути 
кулой. Большое значение имеет уменьшение транспирирующей по
верхности. Т ак ка к  испарение воды пропорционально площади 
листьев, то развитие небольшой поверхности помогает сберегать 
запасы воды в побеге.

Отношение между транспирирующей поверхностью и запасом 
воды в тканях оценивают по развитию поверхности или степени 
суккулентности листьев или побегов:

Развитие поверхности ; (40)

^  Содержание воды при насыщении (г) 1хСтепень суккулентности = — — — „ —  р .—— ---------------- (41)
J J Поверхность (дм2) х '

Сокращение транспирирующей поверхности особенно эффектив
но достигается путем частичного или полного сбрасывания листь
ев. Различные древесные растения в засушливых областях регу
лярно сбрасывают свою листву во время засухи. В результате 
перидермальной транспирации стволы и ветви больших деревьев те
ряют всего лишь Узоо— Узооо того количества воды, которое испаря
ет листва при хорошем водоснабжении. Кустарники с прутьевид
ными побегами в случае необходимости сбрасывают листья, и при 
этом поверхность побегов уменьшается в 3— 5 раз. Сморщивание 
листьев и свертывание их в трубку у злаков такж е приводит 
к  уменьшению транспирации (у S lip  a tenacissima на 60% ).

Изучением разнообразных форм морфологической адаптации 
к засухе и их экологического значения специально занимались 
К . Гебель, А. Шимпер и Г. Вальтер. При этом выяснилось, что не 
всякая «ксероморфная» структура находится в прямой причинной 
связи с действием засухи. Часто такого рода структуры являются 
специфичными видовыми признаками; нередко они возникают под 
влиянием других факторов среды, например низких температур 
или нехватки азота, ка к  это показал экспериментальным путем 
И. И. Туманов. Когда ксероморфные структуры образуются в про
цессе развития растения ка к  модификациониые приспособления 
к атмосферной или почвенной засухе, то они всегда помогают рас
тению избегать высыхания.

Способность к  высыханию

Способность к  высыханию — это видоспецифическое и способ
ное к  адаптивному изменению свойство протоплазмы переносить 
сильное обезвоживание. Недостаток воды приводит к  прогресси
рующему отбуханию протоплазмы и к  повышению концентрации 
растворенных веществ. И  то и другое ведет сначала к  нарушению
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функций (рис. 142), затем к  их выпадению и, наконец, к  повреж
дению протоплазм этических структур, прежде всего биомембран.

Устойчивость к  высыханию определяют, позволяя частям расте
ния или кусочкам ткани без защиты от транспирации (срезам, вы
резанным дискам) приходить в равновесие с воздухом известной 
гидратуры. За меру устойчивости принимают самую низкую отно
сительную влажность воздуха (или соответствующую величину 
сосущей силы ), при которой клетки еще остаются живыми («крити
ческая граница») или определенная доля их повреждается (на
пример, 50% — летальность засухи Л 3 5о). В литературе встречают
ся такж е данные об устойчивости, выраженные в величинах со
держания воды, например данные о критическом, или сублеталь- 
ном (5— 10%-ное повреждение), содержании воды или водном 
дефиците. Такие данные при их осторожной интерпретации полез
ны, если нужно выявить адаптивные или сезонные изменения спо
собности к  высыханию, но их не следует использовать для срав
нения разных видов, потому что на их абсолютное значение влия
ют анатомические особенности исследуемой пробы, например весо
вая доля механических элементов. В мире растений устойчивость 
протоплазмы к  высыханию варьирует в широких пределах 
(табл. 38).

Виды, способные к высыханию. Во всех порядках таллофитов 
есть виды, способные к  полному высыханию. Многие бактерии, 
сине-зеленые водоросли и лишайники в течение месяцев или даже 
лет сохраняются в воздушно-сухом состоянии, а после увлажнения

А О бар

Рост клет ок  

Обр.кл.сш.

Синтез белка  

HP

Абси,.

Цит .

Закры т ие уст ьи ц  

Фотосинтез 

Л ы х а н и е

Н а ко п л е н и е  пролина 

Н а ко пл е н и е  с а х а р а

А  10 А  2 0

С н и ж е н и е  водного пот енциала

Рис. 142. Чувствительность клеточных ф ункций к  недостатку воды и изменения, 
происходящ ие в растении при подсыхании. У казаны  области, в которы х, ка к  
правило, проявляется отчетливый эффект. В качестве меры подсыхания исполь
зовано снижение водного потенциала по сравнению с потенциалом при хоро
шем водоснабжении. Обр. кл. ст. —  образование клеточны х стенок; H P  —  а к 
тивность нитратредуктазы ; Абсц. —  увеличение содержания абсцизовой кислоты; 
Ц ит. —  уменьшение содержания цитокининов. (П о  H siao , 1973, с изменениями.)



256 Глава 6

Таблица 38. Пределы устойчивости растительных клеток 
к  высыханию после 12— 48-часового пребывания во вл аж ны х камерах 
с различной относительной влажностью  воздуха

Растение
Ещ е не повреждаются  
при %  О ВВ

Среднее пов
реждение при 
%  О ВВ

И сточн ик данных

М орские водоросли

Глубоководные водоросли 
Водоросли линии отлива 
Водоросли литоральной 

зоны

99— 97
9 5 - 8 6
86— 83 ) B ieb l, 1938

Печеночники

Гигроф иты
Мезофиты
Ксерофиты

Чаще всего 95— 90 
Чаще всего 92— 50 
Чащ е всего (3 6 )— 0

92—90 ) 
9 0 - 3 6  

0  1

H o fle r, 1942, 
1950

Лиственные мхи

Водные мхи и гигроф иты 
Мезофиты

Ксерофиты

95— 90 
Чаще всего 90— 50 
Крайнее значение 10 
Чащ е всего 5— 0

Abel, 1956

Листостебельные растения 
(срезы тканей)

Эпидермис листа 

Мезофилл

Кора корня

96

9 6 -9 2  

9 5 - 9 0

97— 95

Ильин, 1927, 
1930 

Ильин, 1927, 
1930; S u llivan , 
L e v it t ,  1959 

P arker, 1968

сразу возобновляют свою метаболическую активность (табл. 39). 
Некоторые из них переносят недельное пребывание в абсолютно 
сухом воздухе над концентрированной серной кислотой или пяти- 
окисью фосфора. К  полному высыханию способны такж е мицелии 
некоторых грибов, различные мхи и отдельные виды S elag ine lla  и 
папоротников. Из цветковых растений лишь немногие виды спо
собны к  высыханию; таковы, например, Ramonda serbica  из сем. 
Gesneriaceae, виды Haberlea  в районе Балкан и некоторые виды 
из семейств Scrophulariaceae, Myrothamnaceae, Сурегасеае и Роа- 
сеае на юге Африки.

Виды, чувствительные к  высыханию. Протоплазма большинства 
растений чрезвычайно чувствительна к  обезвоживанию и отмирает 
уже при небольшом снижении гидратуры. Клетки гомойогидриче- 
ских листостебельных растений погибают, если их несколько ча
сов выдерживать без надлежащей защиты в воздухе с относитель
ной влажностью 92— 96% (что соответствует 55— ПО бар); корни 
еще более чувствительны. В результате закаливания граница
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Таблица 39. Устойчивость к  высыханию различных лиш айников 
из юго-западной Германии (по Lange, 1953)

Вид Местообитание

Устойчивость к выдержи
ванию в воздушно-сухом 
состоянии

время сохранения 
в неповрежденно* 
состоянии, нед.

сроки от
мирания, 
нед.

L o b a ria  pu lm ona ria Высокоствольный лес 8 38
Usnea f lo r id  а Высокоствольный лес 8 54
C e tra ria  is land ica Белоусник 38 54
P e ltig e ra  canina Почва букового  леса 38 54

M esobrom elum 38 62
P e ltig e ra  c y lin d r ica Скалы (1450 м над уров

нем моря)
54 69

U m b ilic a ria  pus tu la ta Скалы (1390 м над уров
нем моря)

62 94

устойчивости сдвигается лишь ненамного (3— 4% О В В ). В перио
ды роста клетки особенно чувствительны к  обезвоживанию, тогда 
ка к  во время покоя они несколько устойчивее (рис. 143, см. та к
же рис. 141). И з таллофитов особенно чувствительны к  высыханию 
планктонные водоросли и те бурые водоросли, которые растут так 
глубоко под поверхностью моря, что обычно всегда омываются во
дой, а такж е мхи: они встречаются только в условиях постоянно 
высокой влажности воздуха. Растения, живущие только в посто-

100

Рис. 143. Устойчивость к  подсыханию коро
вой паренхимы корней дуба Ouercus rub ra  
в разное время года. Д л я  определения £5. 
устойчивости к  подсыханию срезы помещали оГ 
в камеры с различной относительной влаж - ~ 
ностью воздуха (О В В ) до установления £  
равновесия. М ерой повреждения сл уж и т И 
процент отмерш их клеток в отдельных про- о. 
бах по отношению к  контролю  при В  
100%-ной О В В , а мерой устойчивости —  от- ^  
носительная влажность (или соответствую 
щее значение гидратуры  в барах), при к о 
торой наступает 50% -ное повреждение.
(P arke r, 1968.) О

100 95 90
овв,%

142О

Декабрь

Апрель,

17— 2396
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янно влажных местообитаниях, называют гигрофитами, а те, кото
рые могут расти в сухих местах, — ксерофитами. Виды, не приспо
собленные ни к  той, ни к  другой крайности, относятся к  категории 
мезофитов. Таковы, например, водоросли приливной зоны, которые 
при каждом отливе оказываются на суше и теряют много воды, 
прежде чем снова будут затоплены. Большинство мхов — тоже ме
зофиты; нередко они бывают приспособлены к  очень узкой зоне 
гидр ату р, та к что различные виды (даже в пределах одного рода) 
могут служить индикаторами условий увлажнения. Устойчивость 
мхов к  высыханию может быть значительно повышена в результа
те закаливания.

Выносливость

Засуха бывает иногда такой сильной, что растения уже не 
в состоянии извлекать воду из почвы. Выносливость —  это засухо
устойчивость при полном прекращении водоснабжения. Это мера 
специфической способности данного вида растений сохранять за
пасы воды в своих побегах. По А. Пизеку выносливость вычисляют 
из кутикулярной транспирации (ТрКут) и количества доступной 
воды (№ д ) после закрытия устьиц и до появления первых повреж
дений, связанных с обезвоживанием:

Вы носливость= -~Wa - .  (4 2)
Т р к у т  7

Эта величина показывает, сколько времени (часов, дней) листья 
какого-либо вида растений при данной потенциальной испаряемо
сти остаются неповрежденными после закрытия устьиц и без по
ступления воды. Количество доступной воды бывает больше, если 
устьица закрываются уж е  при небольшом дефиците, если ткани 
могут запасать много воды и если повреждение наступает только 
при высоких дефицитах насыщения водой (рис. 144). Выносливость 
листьев зависит, таким образом, ка к  от способности избегать вы
сыхания, та к и от степени устойчивости к  высыханию. К а к  видно 
из табл. 40, среди факторов, продлевающих жизнь, наибольшую 
изменчивость в зависимости от вида растений обнаруживает кути- 
кулярная защита поверхности листьев. Суккуленты обладают зна
чительной выносливостью прежде всего благодаря своей способно
сти запасать воду.

При длительной засухе большое значение приобретает запаса
ние воды в массивных органах (в стволах и толстых ветвях де
ревьев, см. рис. 146; в подземных запасающих органах пустынных 
растений и травянистых геофитов). Благодаря передвижению 
воды из древесины и коры выносливость листьев 10— 20-летних 
летнезеленых лиственных деревьев удлиняется в зависимости от 
густоты облиствения, толщины коры и анатомических особенностей



Pinus sylvestris 
Picea a hies 
Quercus ilex  
Olea europaea
Fagus sylvatica световые листья 

теневые листья

Ш г  pseudoplatanus 
Populus trem uta 
Betulo pendula  
Quercus rohur 
Quercus pubescens 
Castanea sotiua 
Osirya carpinifolia  
Fraxinus ornus
Juglans regia 
Prunus avium 
Prunus dulcis 
Prunus persica 
Prunus armeniaca 
Malus sylv.cv Golden delicious 
Vitis uinifera cv Vernatsch 

cu WeiQhurqunder
Rhododendron ferrugineum 
/Irctostaphylos uua ursi 
Loiseleuria procumbens 
Vaccinium oil is idaea 
Vaccinium myrtillus______
O i q I i's  ocetosella 
Pulmonaria officinalis 
Prenanthes purpurea
Coronilla uaria  
Oxytropis pilosa 
Sfochys recta 
Conoolvolus arvensis
Stipa joannis 
Stipa capillata  
Festuca vallesiaca
Pohjpodium vulqare

Hepacxo
дуемая e c m a o

100%

Рис. 144. Содержание воды в листьях различных растений при насыщении водой 
и доступность запаса воды. I  —  водный дефицит (по отношению к  весу в со
стоянии насыщения) до начала закры вания устьиц; 2 —  водный дефицит после 
полного закры тия устьиц; 3 —  водный дефицит при появлении незначительных 
признаков повреждения от подсыхания (отмирание от 5 до 10% листовой поверх
ности ); остающаяся после этого вода (3 — 4) является жизненно необходимой 
и мож ет быть использована только при опасности серьезного повреждения от 
засухи («нерасходуемая вода»). Вода, которая м ож ет расходоваться после за 
кры тия устьиц вплоть до начала повреждения (2 — 3 ), представляет собой резерв 
на случай засухи. Группы  видов (сверху вн и з): хвойные деревья, средиземно- 
морские жестколистны е породы, листопадные лесные деревья, плодовые деревья 
и виноград, вересковые кустарнички , тенелюбивые травы, травянистые двудольные 
солнечных местообитаний, степные злаки, пойкилогидрический папоротник. (П о  
Pisek, W in k le r, 1953, с использованием данны х Воуег, 1968; F lo r in e th , 1975; К б г -  
пег, 1976; K unz, 1975; Larcher, 1960; M ah lknech t, 1976; M u lle r, 1976; Rychnovska, 
U leh lova , 1975.)
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Таблица 40. Выносливость срезанных листьев разных растений 
при испаряющей способности воздуха 0,4 мл Н 20
(вычислено из данны х Pisek, Berger 1938; Pisek, W in k le r, 1953; Larcher, I960)

Запас во
ды после

Расходование воды
закры тия  
усть иц  до Поверхность листа,

Выносливость после закры тия появления отнесенная к  весу
устьиц (кутикуля рная поврежде при насыщении водой
транспирация) ний (см.

та кж е

Растение
рис. 144)

| |
янГ 
к  а- L
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и

S i
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1 11 
о  а  
о и

S i
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2 ,9
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2 0 0 0
170

1 .8
13
0 ,14

3300
2 0 0 0 0

chica

) д м 2 означает, что  учиты валась поверхность обеих сторон листа.
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древесины в 5— 10 раз, а выносливость подроста деревьев высотой 
0,5— 1 м в 2— 3 раза. У  взрослых деревьев видовые различия в от
ношении подсыхания листьев (рис. 144) в значительной мере сгла
живаются вследствие увеличения резервов воды; решающую роль 
играют размеры поступления воды из древесины и коры и отно
шение объема листвы к  объему ствола и ветвей. Передвижение 
воды в листья столь эффективно еще и потому, что оно исполь
зуется в полной мере после закрытия устьиц, т. е. при наиболее 
экономном расходовании воды листьями. Напротив, у  молодых 
растений решающее значение для выносливости при засухе имеют 
специфические реакции листьев, та к ка к  запасающая способность 
осевых частей побегов невелика.

Напряженность засухи

Выносливость по отношению к  засухе — специфический признак 
определенных растений; сильно ли будут страдать от засухи от
дельные растения на месте их произрастания, зависит не только 
от их засухоустойчивости, но и от особенностей местообитания. 
Все эти условия входят в понятие напряженности засухи. По 
К . Хефлеру, X. М игш у и В. Роттенбургу этот показатель определя
ют путем сравнения фактического дефицита насыщения водой 
(Д Н В ), найденного в данном местообитании, с критическим дефи
цитом:

Напряженность за сухи = -" ^ р факт •100(% ). (43)Д нвкрит

В табл. 41 подобран ряд данных, которые показывают, что рас
тения одного и того же вида в разных местообитаниях испытывают 
неодинаковое воздействие засухи и в то же время различные виды 
растений, произрастающие близко друг к  другу, испытывают тя 
жесть засухи в очень разной степени —  в зависимости от их эко 
логической конституции.

Выносливость растений к  засухе и напряженность засухи —  ве
личины очень существенные в связи с оценкой шансов на выжива
ние для того или иного вида растений при недостатке воды. Вынос
ливость характеризуется временем выживания и поэтому особенно 
подходит для измерения устойчивости растения в течение засуш
ливого периода, та к  ка к  действие засухи усиливается с увеличе
нием ее продолжительности. Засуха — это в первую очередь проб
лема времени! Д ругая  величина —  напряженность засухи — по
зволяет учесть такж е местные различия условий, если сравнивают 
друг с другом разные экземпляры одного и того же вида; здесь на
ходит свое отражение то, насколько изменяются запасы воды 
в почве и условия испарения на ограниченном участке, а сухость 
выступает ка к  фактор местообитания, существенно влияющий на 
распределение и распространение видов.



Таблица 41. Н апряженность засухи у  растений

Растение
Место 

- произрастания

Средний м 
ный дефиц 
ния водой 
естественн 
произраст

я л 
га х А £

m i
н О X с: о с 3 о к

§.§ ё
п с с I  «:

аксималь- 
ит насыще- 
(ДНВ) в 
ом месте 
ания

га я

§  1 |

!
t i l l

Источник данных

Вечнозеленые деревья и
кустарники  маквиса сре
диземноморских обла
стей

O lea europaea Израиль 83 Oppenheim er, 1932
Pinus halepensis » 80 .  i__ То  ж е
Lau rus  nob ilis » 80 »
Lau rus  nob ilis Истрия 40 Rouschal, 1938
V ibu rnum  tin u s ' » 70 То  ж е
Quercus ilex » 63 »
Quercus ile x Район оз. Г а р  47 Larcher, 1960

да

П олукустарники  гарриги

R osm arinus o ffic in a lis Израиль 105») Oppenheim er, 1932
C istus v illo sus Истрия 90 Rouschal, 1938

Летнезеленые листвен
ные деревья и кустар 
ники

F icus carica Израиль 64 - Oppenheim er, 1932
P opulus trem u la Ю ж ная Ш в е  38 A rv idsson, 1951

ция
Quercus rob u r То ж е 15 To ж е
F ra x in u s  excelsior » 10 »
Sambucus n ig ra » 28(52)») »
C ornus sanguinea » 27 »

Травяной покров в ле
сах

F ra g a ria  vesca » 25(50)») >
O xa lis  acetosella » 14 »
P u lm o n a ria  o ffic in a lis » 6 »

Травянистые двудольные
ксеротермных местооби
таний

A n th y ll is  vu ln e ra ria Восточная А в  96 H o fle r, M igsch,
стрия R o ttenbu rg , 1941

' A n th y ll is  vu ln e ra ria Ф Р Г 56 B ornkam m , 1958
A ste r lin o s  у  r  is Восточная А в  93 H o fle r, M igsch,

стрия R ottenburg , 1941
H elian them um  canum То ж е 8 8 To же
H ie rac ium  p ilo se lla > 85 »



П родолжение

Средний максималь
ный дефицит насыще
ния водой (Д Н В )  в 
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Травянистые двудольные
ксеротермных местооби
таний

H ie ra c iu m  p ilose lla Ф Р Г 86 B ornkam m , 1958
C ynanchum  vince tox i- Восточная А в  78 H o fle r, M igsch,

cum
C ynanchum  v ince tox i-

стрия 
Ю жная Ш в е  61(75)

R ottenburg , 1941 
A rv idsson , 1951

cum
Anem one p u ls a tilla

ция
Восточная А в  50 H o fle r, M igsch,

B up le rum  fa lca tum
стрия 

То ж е 43
R ottenburg , 1941 

To  же
L o tus  co rn icu la tus Ф Р Г 43 B ornkam m , 1958

Степные злаки

S tip a  ca p illa ta М оравия 80(108)1) R ychnovska, O leh-

S tip a  ca p illa ta Альпы (Винш - 58(80)1>
lova, 1975 

F lp rin e th , 1974

S tip a  s tenophy lla
гау)

М оравия 76(88)1> R ychnovska, U le h 

S tip a  joann is » 55(92)О
lova , 1975 

To же
S tip a  pu lche rrim a » 50(87)!) >
S tip a  pennata Алыпы (Винш - [165(85)!) F lo rin e th , 1974

Festuca va llesiaca
гау)

То же 65(92)1) T o  же
Л уговы е  злаки

B rachypod ium  p inna- Ф Р Г 74 B ornkam m , 1958

Festuca pseudovina » 38 To же
B rom us erectus » 28 »
Avena pra tensis » 19 »

Культурны е растения

Capsicum  annuum Восточная А в  71 H o fle r, M igsch,

L u p inus  albus
стрия 

То же 61
R ottenburg , 1941 

T o  же 
»S o lanum  lycopers icum » 56

C ucu rb ita  pepo » 56 »
H e lia n th u s  annuus » 52 »
S o ja  h isp ida » 46 »
Daucus caro ta 44

‘ ) В с ко б ка х  —  наивы сш ие значения.
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ВОДНЫЙ ОБМЕН РАСТИТЕЛЬНОГО ПОКРОВА

В О Д Н Ы Й  Б А Л А Н С  Ф И ТО Ц Е Н О ЗО В

Водный обмен фитоценоза и корнеобитаемой почвы можно ото
бразить у р а в н е н и е м  в о д н о г о  б а л а н с а ,  которое по своей структуре 
соответствует уравнениям баланса углерода (17) и минеральных 
веществ (22) экосистемы. Все величины, характеризующие баланс

Облиственная
фенофаэа

Безлистная
(рено/раза

4 9 0 ,6 /и м  
( 100.0 %)

A W
+ 1,3мм  
(О-ДУ.)

У П Ш

AW I
*  3,6 м м  
( 0.8 % )

Рис. 145. Водный баланс дубового леса в облиственном и зимнем безлистном 
состоянии. Р  —  осадки, D  —  просачивание, £ g —  стенание с крон, Е с —  стенание 
со стволов, I f  —  инфильтрация, E T R  —  эвапотранспирация, Г Гр — транспирация 
древостоя, Е а —  испарение почвы, / а —  перехватывание воды кронами деревьев, 
Ih —  перехватывание воды ярусом травянистых растений, W  —  запас воды во всей 
экосистеме, №Р —  запас воды в фитомассе, Wst —  запас воды в почве. В среднем 
за год на этот лес выпадает 965,9 мм осадков, из которы х 52*2% вновь возвра
щается в атмосферу вследствие испарения воды, перехваченной растениями, 
транспирации и испарения почвы, 47% просачивается, остаток накапливается в 

приросте биомассы. (Schnock, 1971.)
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фитоценоза, относят к  единице поверхности почвы и приводят в ви
де эквивалентного количества осадков в мм Н 20 , т. е. в литрах на 
1 м2 (рис. 145):

0 = A U 7  +  UZ3T +  r cn. (44)
Если предположить упрощенно, что источником воды для расти
тельного покрова служат только атмосферные осадки и что нет 
притока воды «со стороны», то в среднем за много лет или деся
тилетий приход воды (средняя сумма осадков О) полностью рас
ходуется на испарение из растений и почвы (эвапотранспирация, 
и^эт) и теряется вследствие поверхностного стока и просачивания 
( Г сп). Однако за более короткие сроки запас воды в экосистеме 
может увеличиваться ( +  AU7) или уменьшаться (—AU7), та к ка к  
время от времени выпадает дождевой воды больше, чем испаряет
ся и стекает, или же, наоборот, осадки не покрывают потребности 
в воде. В гидрологической литературе в качестве AU7 учитываются 
только запасы воды в почве, т. е. количество связанной воды и 
доступной для использования гравитационной воды. В умеренной 
климатической зоне почва содержит больше всего воды весной 
после таяния снега; в течение лета содержание воды неуклонно 
снижается, несмотря на пополнение время от времени осадками, 
та к  что в конце лета оно достигает минимума. В засушливых райо
нах запасы воды пополняются в дождливый период, причем про
ходят недели, прежде чем вода пропитывает и глубокие слои поч
вы. С экологической точки зрения необходимо принимать в рас-

Мистья,почки, 
молодые побеги

; 3 0

I  20

С т волы

1 И III IV V VI VII VIII IX X XI XII
Месяцы

Рис. 146. Накопление воды в стволах, сучьях, ветвях, молодых побегах, почках 
и листьях дубового древостоя. Фенологические символы (внизу , слева направо): 
набухание почек; распускание листьев; пожелтение листьев; листопад. (Schnock, 
1972.)
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чет и воду, накопленную в растительной массе и в слое подстилки. 
Более 3/4 зеленой массы и половину массы древесины составляет 
вода. Содержание воды в растительном ярусе испытывает суточ
ные и сезонные колебания (максимум в фазу облиствения, 
рис. 146); прирост биомассы такж е сопровождается связыванием 
воды.

Распределение осадков в фитоценозе

В распоряжении растительного покрова для его водообмена 
находятся осадки, которые достигают почвы и проникают в нее. 
В сомкнутых фитоценозах на почву попадает не вся масса осад
ков, выпадающих на открытую поверхность (осадки на открытой 
местности, О ), а только то их количество, которое проникает через 
просветы в растительном покрове или же после смачивания расте
ний стекает по каплям с листьев и сбегает по стеблям. Это приво
дит, особенно в лесах, к  неравномерному распределению осадков — 
к  более сильному смачиванию почвы в разрывах между кронами, 
под периферией кроны и вблизи стволов. Сток со стволов тем 
обильнее, чем более отвесно располагаются ветви и чем глаже по
верхность коры; к  основанию стволов бука в почву проникает 
в 1,5 раза больше воды, чем на открытой местности.

Часть воды осадков остается на поверхности растений и испа
ряется. Особенно много воды задерживают деревья. Поэтому в ле
су можно записывать в приход только ту воду (нетто-массу осад
ков, 0 „ ) ,  которая проходит сквозь листву или стекает с крон и 
со стволов; остальное перехватывается кронами (интерцепция). 
Только ничтожная часть воды, смачивающей растение, непосредст
венно всасывается листьями и корой; большая же часть ее испа
ряется, поэтому улавливание дождя растительностью считают по
терей воды (интерцепционная потеря, Wi ) :

0 H= 0 - W V  (45)

Поэтому уравнение водного баланса фитоценоза следует писать, 
строго говоря, так:

0 — W,  = Д Г  +  Г эт +  Wcn. (46)

Величина интерцепционной потери зависит от состава и сомк
нутости растительного покрова и от метеорологических условий 
во время выпадения осадков. Густые кроны деревьев с мелкими, 
хорошо смачиваемыми листьями или хвоей задерживают больше 
осадков, чем деревья с рыхлой кроной и крупными мягкими 
листьями; разумеется, большую роль играет и состояние облист
вения. В среднем интерцепционная потеря составляет в хвойных 
лесах 30%, в лиственных лесах умеренной полосы 20%, а в густых 
тропических лесах 35— 70%. Растения нижних ярусов улавливают
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в среднем 10% (5— 20% ) осадков, кустарничковые пустоши — до 
50%. На площадях сельскохозяйственного пользования интерцеп
ция составляет менее 10% • При изменчивых погодных условиях 
доля интерцепции колеблется в широких пределах в зависимости 
от силы и вида осадков (дождь, роса, снег), от температуры и от 
силы ветра. В общем задерживается тем больше осадков, чем 
меньше их интенсивность и чем мельче капли (рис. 147). Требует-
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Рис. 147. П ропускание и перехватывание воды кронами лиственного леса (тон 
кие  линии) и хвойного леса (толстые линии) при выпадении осадков разной 
интенсивности. Относительные величины в процентах от количества осадков на 
откры той местности. I — лиственницы; I I  —  ели; I I I  —  дубы ; IV  —  б уки ; V  —  кед 
ровые сосны. Очень густы е кроны  кедровой сосны даж е  при выпадении сильного 
дож дя задерж иваю т больш ую часть осадков. (П о  Норре, из W a lte r, 1960; O v in g - 
ton , из G eiger, 1960; Turne r, из A u litz k y , 1968.)

ся, конечно, определенное количество воды, чтобы сплошь смочить 
растительный покров, и только после этого вода может стекать 
с листьев и ветвей. Смачиваемость ка к  фактор, определяющий про
пускание воды, у хвойных деревьев почти вдвое выше, чем у лист
венных ( в облиственном состоянии —  около 1 мм, в безлистном — 
около 0,5 м м ); пустоши и луга задерживают 1— 2 мм, а покров из 
торфяного мха —  приблизительно 15 мм, прежде чем осадки до
стигнут почвы.

Испарение воды фитоценозами

Данные о расходовании воды растительными сообществами 
в различных климатических зонах сведены в табл. 42. Большинство 
цифр получено из измерений транспирации отдельных растений 
или их частей, некоторые —  из оценок водного обмена обширных 
ландшафтов. Современный уровень наших знаний о расходовании



Таблица 42. Транспирация фитоценозов (по измерениям м ногих авторов 
из сводок: Pisek, C a rte llie ri, 1941; S tocker, 1956, 1972; Ladefoged, 1963; 
R utte r, 1968; Цельникер, 1968; M itsche rlich , 1971; Rychnovska, K ve t, 
C loser, Ja krlova , 1972; F lo r in e th , 1974

Испарение фитоценоза
И спаре

Фитоценоз
Географический
район

м м /год м м /сут
О садки  мм/год

ние
%  к  сумме 
осадков

Леса и древесные 
насаждения

Н асаждения эв  Ю ж на я  Аф рика 1200 760 160
калипта

Древесные Ява 2300—3000 4200 55— 72
плантации

Древесные Бразилия 600 1400 43
плантации

Вечнозеленый Кения 1570 1950 80
дождевой лес 

Б амбуковый лес > 1150 2160 53
Б уковы й лес Дания 522 4 , 0 - 4 ,8 840 62
Смешанные леса Европа, Я по 500— 860 1 , 5 - 4 , 2 1000— 1600 5 0 -5 4

Хвойный лес
ния, С Ш А  

Центральная 580 2 ,5 — 4 ,5 1250 46

Лесостепь

Европа 
Северная тайга 
СССР

290
( П О )

525
400

55
(25 )

М аквис Израиль
200— 400

500 650
50—80

77
Чапарраль Калифорния 400—500 500— 600 8 0 -8 3

Пустоши и тундра 

Вересковые п у  СССР 1 1 5 -1 3 0 500 2 4 - 2 6
стош и под сос
новым лесом 

Альпийские к у  Дентральные 100— 200 1 ,6 - 3 ,1 870 1 1 -2 3
старничко
вые пустош и 

Л иш айниковая

Альпы

Сибирь 80— 100 500 16— 20
тундра с мо
ховым покро 
вом

Травяные сооб
щества

Кам ы ш и и тро  Германия 1 3 00-1600 800 1 6 0 -1 9 0
стники 

Сырой л уг Австрия 1160 15,5 860 135
Сырой л уг Ю ж ная М ор а  — 8 ,3 560 —

П оля зерновых
вия

"ермания ~ 4 0 0 800 50
культур  

Л у г  (клевер и » - 4 0 0 800 50
другие  трапы)
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П  родолжение

Испарение фитоценоза
Испаре

Фитоценоз
Географический
район

мм /год м м /сут
О садки  мм /год

ние.
%  к  сумме 
осадков

Т равяные сообще
ства

Вы сокорайгра- Австрия 320 . 4 ,3 860 37
совый л у г 

Остепнеиный л уг » 200 2,6 860 30
Остепненный л уг Ю ж ная  М ор а  — 2,0 560 —

Степь
вия

Бечуаналенд 200 430 46
Степь Ю ж ная  М ора — 0 ,5 — 1 560 —

Степь
вия

Винш гау 200 0 ,5 — 2 ,5 500 40
Альпийская л у  Австрия 50 М 1100 5

ж айка

Несомкнутая
растительность

П усты ня М авритания 0 ,0 3 - 0 , 2
П усты ня Израиль — 0 ,0 1 — 0 ,4 — —
Альпийская ра Северные и з 18 0 ,4 1100 1,7

стительность 
известковых 
осыпей 

Травяная расти

вестковые
Альпы

Центральные 11 0 ,3 >1100 < 1 , 0
тельность в 
верхнеаль
пийском поя
се на силикат
ном щебне

Альпы

воды растительным покровом еще весьма недостаточен; прежде 
всего требуется уточнение данных при помощи разных методов, 
применяемых одновременно при изучении одного и того же фито
ценоза. Важнейшие из таких методов — взвешивание крупных по
крытых растительностью почвенных блоков (весовая лизиметрия), 
вычисления, основанные на эколого-физиологических измерениях 
транспирации отдельных растений, и вычисление влагооборота 
однородных фитоценозов из баланса энергии и данных об обмене 
водяного пара (геофизические методы).

Фактическое испарение воды фитоценозом (измеренная лизи
метрами эвапотранспирация за вычетом испарения почвой) мень
ше вычисленной транспирации (величины, получаемой путем сум
мирования транспирации отдельных растений в фитоценозе), так 
ка к  потеря воды сомкнутым растительным сообществом всегда 
ограничивается аэродинамическими диффузионными сопротивле
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ниями. Последние могут быть в кустарничковых пустошах вдвое 
меньше устьичного диффузионного сопротивления листьев, хорошо 
снабжаемых водой, а в злаковых травостоях в 5— 7 раз меньше 
этой величины.

Д о  сих пор чаще всего пользуются экстраполяцией от отдель
ных растений к  фитоценозу. Таким путем, особенно в случае тра
вяных сообществ, получают вполне приемлемые исходные величи-
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Рис. 148. Среднесуточное расходование 
воды различными растительными сооб
ществами в зависимости от фитомассы. 
За редкими исключениями транспирация 
сообщества зависит не столько от ин
тенсивности транспирации отдельных ви
дов, сколько от общей надземной фито
массы. Обозначения: О  альпийские тра 
вяные ценозы; ф  луга ; Л  кустарни чко 
вые пустош и; +  древостой; X  травяной 
ярус в лесах. (P isek, C a rte llie ri, 1941; 
Po lste r, 1950, 1967.)

ны. При этом оказывается, что расходование воды фитоценозом, 
независимо от его видового состава, увеличивается почти пропор
ционально зеленой массе (рис. 148). Это обусловлено тем, что при 
сравнимых метеорологических условиях суточные суммы транспира
ции разных видов травянистых растений могут различаться в пре
делах всего лишь 1 : 6, тогда ка к  различия между растительными 
сообществами в отношении сырой массы достигают иногда величин 
порядка 1 : 100. Совершенно аналогичные результаты получаются 
при расчете средней транспирации крон деревьев или древостоев. 
У  деревьев экстраполяция от ветвей ко всей кроне дает лишь гру
бо ориентировочные величины транспирации, та к ка к  отдельные 
части кроны ведут себя весьма неодинаково и перекрывают друг 
друга, задерживая отток водяного пара. Кроны деревьев и в еще 
большей степени лес в целом создают свой собственный климат, 
та к что условия испарения поблизости от них значительно отли
чаются от условий на открытой местности. Все же таким путем 
получают некоторое представление о водообмене взрослых деревь
ев: в сомкнутом древостое 30-летние буки и ели высотой около
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10 м транспирируют за солнечный летний день 30— 50 л воды, 
а березы, ясени, дубы и тополя 90— 140 л.

Следующий ш аг в расчетах ведет от суточных сумм к  средним 
величинам для вегетационного периода или целого года. На 
рис. 149 представлен в качестве примера годовой ход транспира
ции зарослей манника. Это сообщество всегда достаточно обеспе
чено водой, однако суммы транспирации значительно колеблются

20,0

За год: 1588 /им

20

VII V I II X I I

Рис. 149. Суточные и месячные суммы транспирации манннкового сообщества 
G lycerie tum  aquaticae (Берлин) в течение вегетационного периода. Суточное 
расходование воды колеблется в зависимости от характера погоды . (K ie n d l, 
1953.)

в разные дни в соответствии с изменчивыми условиями испарения. 
Колебания становятся гораздо большими, когда при недостатке 
воды включается устьичная регуляция, с которой следует считать
ся, по крайней мере в случае наземных растений; тогда кроме 
среднесуточной суммы транспирации необходимо определить еще 
и минимальный уровень водообмена при плохом водоснабжении. 
Сведения об этих предельных значениях особенно важны, если мы 
изучаем годовое потребление воды растительностью территорий 
с засушливыми периодами. В умеренной климатической зоне 
транспирация поздней осенью и в течение зимних месяцев сни
жается до минимальных величин. Это связано главным образом 
с малой испаряющей силой воздуха; кроме того, вечнозеленые 
растения в период зимнего покоя и особенно во время морозов не 
открывают своих устьиц.

Транспирация фитоценоза зависит в основном от транспири
рующей фитомассы, от условий водоснабжения и от условий испа
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рения воды растениями (рис. 150). При сходных климатических 
условиях леса благодаря своей большой фитомассе транспирируют 
значительно больше, чем луговая растительность, а последняя 
в свою очередь больше, чем пустоши (табл. 42).

Максимальное потребление воды всегда свойственно тем фито
ценозам, которые растут на почве, покрытой водой, или прямо 
в воде, либо постоянно обеспечены грунтовой водой; они отдают
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Рис. 150. Водный баланс сосновых сообществ (P in u s  s y lv e s tr is )  в северной тайге 
и в ю ж ной степной зоне в зависимости от возраста древостоя. I  —  просачивание; 
I I  —  поверхностный сток; I I I  —  транспирация; I V  —  перехватывание кроной, 
V —  испарение с поверхности почвы; Г / —  суммарное испарение.

гораздо больше воды, чем поступает в виде осадков, а иногда 
даже больше, чем испаряла бы свободная водная поверхность. 
Наиболее экономно расходуют воду растительные сообщества су
хих территорий. С увеличением дефицита воды фитоценозы изре- 
живаются. Однако расстояние между отдельными растениями уве
личивается только над поверхностью почвы, корневая же система 
распространяется далеко, та к что в конце концов расстояние меж
ду деревьями определяется не смыканием крон, а радиусом корне
вой системы отдельных деревьев. В областях с засушливыми пе
риодами следует приводить не годовые значения, а среднюю вели
чину для периода дождей и минимальную — для засушливого се
зона.

Цифровые данные о среднем и минимальном потреблении воды 
растительными сообществами служат весьма ценной основой для 
лесотехнических мероприятий и при формировании ландшафтов, 
а такж е для разработки проектов орошения, если при этом учиты
вается поступление осадков. Ю. Л . Цельникер подсчитала, что из- 
реженные древостой в восточноевропейской степной зоне могут
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существовать только там, где они получают по меньшей мере 
ПО мм осадков в год (10— 12 мм в месяц). Уравнение водного ба
ланса [формула (42) ] показывает, в каких районах лесоводство 
и лесоразведение становятся нерентабельными. С другой стороны, 
можно использовать огромную транспирационную способность де
ревьев, извлекающих грунтовые воды (например, тополей или эв
калиптов), для понижения уровня застойной воды и повышения 
влажности воздуха.

Сток и просачивание

Вода осадков не может полностью испаряться. Часть ее стекает 
по поверхности земли, часть просачивается в глубокие слои почвы 
и поступает в грунтовые воды, которые во влажных районах в ви
де подземного стока местами обнаруживаются в горизонтах клю 
чевых вод, связаны с реками и широким фронтом стекают до уров
ня моря. Поверхностный сток можно измерить довольно точно, 
особенно тогда, когда исследуют замкнутые речные бассейны. Под
земный сток приходится оценивать косвенным путем.

Количество стекающей воды зависит прежде всего от уклона 
местности,- длины склона и типа растительности. В табл. 43 сопо
ставлены количество осадков, испарение и .сток на участках ланд
шафта с однородной растительностью. В засушливых районах вода 
всасывается почвой и сток незначителен (рис. 150), а в районах, 
богатых осадками, существенно то, что осадки быстро проникают 
в почву.

Быстрее всего вода просачивается в рыхлых лесных почвах 
с толстым слоем подстилки. В равнинных лесах поверхностного 
стока нет, а просочившаяся вода всегда стекает над потоком грун
товых вод. Значительно медленнее проникает вода осадков в лу
говые почвы, густо пронизанные корнями, и в уплотненные в ре
зультате вытаптывания почвы пастбищ. Промерзание почвы также 
препятствует просачиванию талой воды, которая собирается в у г 
лублениях или усиленно стекает, если местность имеет уклон.

При сильном уклоне местности поверхностный сток составляет 
более половины, а при большем количестве осадков и незначитель
ной лесистости (горные луга) — даже 2/з— 3Л осадков. Ввиду дей
ствия силы тяжести водный обмен фитоценозов в горных местно
стях приобретает большое культуртехническое значение; водопады, 
селевые потоки, эрозия и лавины тесно связаны со стоком и спо
собностью почвы и растительного покрова аккумулировать воду.

Снабжение фитоценоза водой

Фитоценоз снабжается водой не только за счет осадков. Поэто
му следует дополнить упрощенное уравнение водного баланса па
раметрами, отражающими дополнительные поступления воды из

18— 2396
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Таблица 43. Водный обмен фитоценозов на обш ирных площ адях (по сводкам 
D uvigneaud, 1967; S ta n h ill, 1970; M itsche rlich , 1971; G rin , 1972)

Фитоценоз Географический район
Осад
к и ,
м м /год

Эвапо
транспира
ция
Ғ э т ) .  %  
к  осадкам

С ток (поверх
ностная и 
грунтовая 
вода),
%  к  осадкам

Лесные территории

Д ож д евой  тропический Бассейн р. Кон го 1 9 0 0 7 3 2 7
л е с

Саванна с деревьями То ж е 1 2 5 0 8 2 18
Н асаждения эвкалипта Израиль 6 4 0 8 7 13
Смешанные леса Центральная Европа 6 0 0 6 7 3 3

Северо-восточная Азия 7 0 0 7 2 2 8
Хвойный лес Ю ж ная  Германия 7 3 0 6 0 4 0

СССР 8 4 0 6 5 3 5
Горные леса Ш вейцария 1 6 4 0 5 2 48

Среднегерманские горы 1 0 0 0 4 3 5 7
Ю ж ны е Анды 2 0 0 0 25 75

Л уга  и посевы

Горные пастбища Ш вейцария 1 7 2 0 3 8 62
Лю церновые поля Ю ж на я  Германия 7 1 5 6 2 38
Посевы гречихи СССР 6 0 0 6 8 3 2
Степи СССР 5 0 0 9 5 5

внешней среды. При этом речь идет прежде всего об использовании 
потока грунтовых вод глубоко проникающими корнями и поступ
лении поверхностной воды из ручьев и при искусственном ороше
нии. В засушливых районах многолетняя растительность может 
существовать только благодаря использованию грунтовых вод, 
однако и в условиях влажного климата деревья всасывают грун
товую воду в большом количестве. На рис. 151 показано, ка к  грун
товые воды- под лесом постепенно снижаются до самого низкого

  /■
После сплошной  
К  рубки

М е ся цы

Рис. 151. Уровень грунтовы х вод под буковым лесом до и после сплош ной рубки. 
Поглощ ение воды деревьями пониж ает уровень грунтовы х вод во время вегета
ционного периода; после сплошной рубки грунтовые воды остаются весь год 
приблизительно на одном и том ж е уровне. (П о  H olstener-Jorgensen, из M itsch e r
lich . 1971.)
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уровня осенью, а в течение зимы вновь пополняются; без древостоя 
(после сплошной вырубки) они оставались бы в течение всего года 
приблизительно на одном уровне. Благодаря использованию глу
бинных запасов воды растения ускоряют циркуляцию воды в био
сфере, так ка к  они сразу перекачивают обратно в атмосферу часть 
воды, которая иначе стекала бы в море и должна была бы возвра
щаться через большой круговорот.

В О ДН Ы Й ОБМЕН З Е М Л И  
И ЕГО З Н А Ч Е Н И Е  Д Л Я  РА СТИТЕЛЬНОСТИ

З апа сы  воды

Главным резервуаром воды на Земле служит океан. Он содер
ж ит более 97% всего запаса воды на земном шаре (округленно 
1,4-1018 т Н 20 ) .  Около 2% водных запасов заморожено в виде льда 
и снега полярных шапок и ледников. Вода континентов (немногим 
более 0,6%) представлена в основном грунтовыми водами; только 
1% ее залегает так близко к  поверхности, что доступен для корней 
растений, а все остальное уходит на глубину в сотни метров. Н а 
конец, вода, которая парит над сушей и Мировым океаном в виде 
облаков, тумана и водяного пара, составляет исчезающе малую 
долю — не более 0,001% запасов воды на Земле.

К р у го в о р о т  вод ы  и гл о б ал ьн ы й  вод ны й  обмен

Запасы воды находятся в подвижном равновесии друг с другом. 
С огромной морской поверхности испаряется больше воды, чем вы
падает там осадков, и излишек водяного пара переносится на 
сушу. Последняя испаряет в мировом масштабе меньше, а в неко-

Таблица 44. Водный баланс земного шара по многолетним 
среднегодовым данным (A lb rech t, B udyko , D rosdov, M a the r; 
пересчитали B aum gartne r, Reichel, 1970)

Область
Поверх
ность,
км2

О садки ' Испарение С ток (— ) или 
приток ( + )

мм т -10 ,а мм т -1 0 1а мм т-1 0 1а

Весь земной шар 5 1 0 , 0 - 10е 9 7 3 +  4 9 6 ,1 9 7 3 —  4 9 6 _
Суша 1 4 8 , 9 - 10е 7 4 8 +  1 1 1 ,1 481 —  7 1 , 4 2 6 4 - 3 9 , 7
Северное полушарие 1 0 0 , 3 - 10е 6 7 9 +  6 8 , 0 4 3 5 —  4 3 , 6 2 4 4 — 2 4 , 4
Ю жное полушарие 4 8 , 6 - 10е 8 8 5 +  4 3 , 1 5 7 0 —  2 7 , 8 3 1 5 — 1 5 , 3
М ировой океан 3 6 1 ,1 - 1 0 » 1 0 6 7 +  3 8 5 , 0 1 1 7 7 —  4 2 4 , 7 П О + 3 9 , 7
Северное полушарие 1 5 4 ,7 - 1 0 * 1161 +  1 7 9 ,3 1 2 0 0 —  1 8 5 ,3 3 9 + 6 , 0
Ю ж ное полушарие 2 0 6 .4 - 1 0 * 9 9 5 +  2 0 5 ,7 1 1 5 8 —  2 3 9 ,4 16 3 + 3 3 , 7

18*
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торых местах —  намного меньше воды с единицы площади, чем по
лучает, та к ка к  влажность ее поверхности ниже по сравнению со 
свободной водной поверхностью (табл. 44).

К  этому надо добавить, что поверхность суши составляет менее 
половины поверхности моря. М . Б уды ко сделал расчет водного ба
ланса Земли, из которого следует, что море ежегодно поставляет 
суше почти 40 ООО км 3 (около 4 0 -1012 т) воды, которая через реки 
ежегодно вновь возвращается в таком же количестве в моря. Этот 
же расчет показывает, что в мировом масштабе прибавка влаги от 
моря составляет всего лишь около 40% массы осадков, выпадаю
щих на сушу. Все остальное покрывается испарением с поверхно
сти суши, особенно транспирацией растительного покрова Земли; 
испарение с поверхности почвы составляет в среднем 5— 20% 
эвапотранспирации. Круговорот воды вследствие высокой скорости 
оборота (время пребывания водяного пара в атмосфере — в сред
нем 10 дней) — в количественном отношении самый значительный 
круговорот вещества на земном шаре. Кроме того, с ним связан 
важнейший энергооборот на Земле, та к ка к  большая часть энергии 
солнечной радиации, поглощаемой земной поверхностью, расхо
дуется на испарение воды. При этом вода не только переходит 
в термодинамически более высокое энергетическое состояние, но 
и поднимается высоко над уровнем моря, та к что ее обратное пе
ремещение может происходить под действием силы тяжести.

Гумидные и аридные зоны 1

К а к  на море, та к и на суше имеются зоны с сильным и слабым 
испарением, с избытком осадков и с недостатком дождей. Высокая 
интенсивность радиации ускоряет испарение; в зоне тропиков го
довая отдача воды океаном достигает под влиянием субтропиче
ских областей высокого давления 2000 мм и более. На суше интен
сивность испарения наиболее высока в богатой осадками эквато
риальной зоне, а в бедных водой субтропиках и в холодных райо
нах высоких широт она невелика.

Испарение с земной поверхности следует рассматривать прежде 
всего в связи с осадками. Для водного баланса какого-либо района 
важен не столько абсолютный уровень осадков и испарения, сколь
ко соотношение между этими двумя величинами. Если годовые 
осадки превышают годовое испарение, то говорят о гумидной зоне, 
в обратном случае —  об аридной. Примерно на Уз поверхности 
суши обнаруживается дефицит влаги, причем половина этой пло
щади (около 12% поверхности Земли) является крайне засушли
вой с годовыми осадками ниже 250 мм и испаряемостью более 
1000 мм; напротив, крайне влажные районы со значительным из
бытком осадков .составляют менее 9% поверхности суши (рис. 152). 
Обширные засушливые территории расположены главным образом
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К р ай не  в л а ж н ы е  \  X v

Ш  области \ \ *
05230

К р а й н е  з а с у ш л и в ы е ---------V
г.1 ч област и  
Ь1^Эо£2 0

Р ис . 152. Распределение крайне влаж ны х и крайне засуш ливых областей на 
Земле. К райне влажны е: годовые осадки (О ) по меньшей мере вдвое превыш ают 
массу испаряемой за год  воды Эв; крайне засуш ливые: годовая испаряемость по 
меньшей мере вдвое больше годовых осадков. Основой для выделения тех и 
д р уги х  областей послужили карты  Гейгера (G eiger, 1965), а та кж е  данные о б  
уровне осадков и фактической эвапотранспирации. Сравните этот рисунок с ка р 
тами атмосферных осадков, которые м ож но  найти в любом атласе.

между 15 и 30° северной и южной широты и за высокими горными 
цепями, которые задерживают ветры, приносящие дожди. В уда
ленных от моря странах наблюдается постепенный переход от гу- 
мидного климата через семиаридную промежуточную зону со слу
чайными или периодическими засушливыми периодами к  аридной 
территории, для которой характерны продолжительная: засуха и 
засоление почвы и воды (рис. 153).

Отношение годовых осадков к  годовому испарению является 
лишь грубым указанием на гумидный или аридный характер об
ширной территории. Д ля растений, которые там произрастают, 
важно, чтобы водоснабжение было обеспечено тогда, когда в нем 
существует наибольшая потребность, т. е. в течение вегетационного 
периода. Чтобы получить представление об относительно гумид- 
ных и относительно аридных отрезках времени, можно составить 
климатические диаграммы из данных метеорологических станций, 
ка к  это предложил Г. Вальтер на основании эмпирических данных 
(рис. 154). При этом годовой ход месячных сумм осадков и сред
немесячной температуры воздуха отображают на диаграмме так,
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Рис. 153. Схема изменений климата, растительности и почв вдоль профиля 
через основные ландшафты Европейской части СССР с северо-запада на ю го- 
восток до П рикаспийской низменности. Там, где кривая осадков пересекает 
восходящ ую  линию испаряемости, расположена граница м еж ду гум идны м  (сле
в а )  и аридным (справа) климатом. Черным показан гум усовый горизонт, ш три
ховкой  —  иллювиальный горизонт В. (П о  Вы соцком у и М орозову, из Сукачева, 
1934, с изменениями).

чтобы масштабы шкал температуры и осадков находились в отно
шении 1 : 2. При таком масштабе температурная кривая позволяет 
оценить ход испаряющей силы атмосферы в течение года. Тот пе
риод, когда кривая осадков проходит ниже температурной кривой, 
является для большинства растений, не использующих грунтовые 
воды, засушливым периодом (при отсутствии орошения).

Малое количество осадков само по себе еще не обусловливает 
аридности: холодные полярные зоны тоже бедны осадками, но они 
не являются аридными, так ка к  здесь низка и испаряемость. Осад
ки, выпадающие в твердой форме, поглощаются растениями не 
сразу. Поэтому зима для растений, возвышающихся над снеговым 
покровом — это не только холодное, но вместе с тем и сухое время 
года. Напротив, под снеговым покровом царят условия, сходные 
с морским климатом: растения защищены здесь ка к  от испарения, 
так и от крайних колебаний температуры (см. стр. 287). Однако 
долго сохраняющийся снеговой покров укорачивает продуктивный 
период и наносит другой ущерб (например, поражение грибами).
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Рис. 154. Климатические диаграммы для Ш тутгар та  —  Хоэнхейма (умеренная 
зона, влаж ны й кл им ат), Одессы (умеренная зона с летней засухой), А нкары  (теп
лая умеренная зона, клим ат средиземноморского типа с зимними дождям и и 
летней засухой) и Д уа л ы  (влажны е тропики ). П о оси абсцисс —  месяцы; по оси 
ординат —  количество осадков или температура (одно деление ш калы  =  20  мм 
осадков или 10 °С ). Буквенные обозначения: а  —  метеостанция; б —  высота над 
уровнем моря; в  —  число лет наблюдений; г —  среднегодовая температура, °С ; 
д  —  среднегодовые осадки в мм; е —  среднесуточный минимум температуры в са
мом холодном месяце; ж  —  самая низкая измеренная температура; з  —  средне
суточный максимум температуры в самом теплом месяце; и  —  самая высокая из
меренная температура; к  —  среднесуточное колебание температуры; л  —  кривая 
среднемесячных температур; м  —  кривая среднемесячных осадков; н  —  относи
тельно засуш ливый период (двойная ш тр и хо в ка ); о —  относительно влаж ны й се
зон (вертикальная ш тр и хов ка ); п  —  среднемесячные осадки> 1 0 0  мм (зачернен
ная область, масштаб сокращен на V io); Р —  засуш ливый период (сдвинутая вниз 
кривая осадков; 30 мм соответствуют 10 °С ); с —  холодный сезон, т. е. месяцы 
со среднесуточным минимумом ниж е  О°С (зачернен), т —  месяцы с абсолютным 
минимумом ниж е  О °С, встречаются поздние или ранние заморозки (косая ш три 
хо в ка ), у  —  средняя продолжительность безморозного периода в днях. (W a l
te r, 1970.)



Рис. 155. Д оля  твердых осадков (снега и града) в процентах от общего количе
ства осадков и границы областей, где зимний снеговой покров держ ится не 
менее двух месяцев (сплошная линия) и  где он отсутствует (прерывистая ли
н и я ). В ю ж ном  полуш арии доля твердых осадков составляет (за исключением 
А н та р кти ки ) менее 10% всех осадков. (П о  Lauscher, 1976, с использованием дан
ны х Рихтера и Петровой, 1960.)

Минеральные слои поивы

1 ‘ПТПТТТТтггТ 2 В м в С  3

Рис. 156. Зимний снеговой покров ( I ) ,  глубина вечной мерзлоты (2 ) ,  отложение 
грубого  гумуса (3 )  и изотермы почвы в конце августа (4 )  в северной лесной зо
не ( А ) ,  лесотундре (Б )  и тундре (В ) .  (П о  Говорухину, из Тихомирова, 1971.)

999992
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В северном полушарии в широтах выше 70° снег выпадает чаще, 
чем дождь, а там, где массы холодного воздуха продвигаются 
дальше на юг, эта граница перемещается до 60° широты. В горах 
с увеличением высоты над уровнем моря такж е  все большая часть 
осадков выпадает в виде снега (рис. 155).

К а к  на крайнем севере, та к и в горах продолжительность снеж
ного покрова, его высота и промерзание почвы являются главными 
факторами, ограничивающими рост деревьев. Там, где зимой ветер 
сдувает снег, подрост деревьев гибнет, а там, где снеговой покров 
лежит слишком долго или корнеобитаемый почвенный горизонт 
остается слишком долго замерзшим, вегетационный период на
столько короток, что древесные растения вообще отсутствуют. Лес 
исчезает и переходит на севере в тундру (рис. 156), а в горах 
в кривоствольный древостой, кустарничковые пустоши или альпий
ские травяные сообщества.



ГЛАВА 7

ТЕПЛОВОЙ РЕЖИМ И ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ

Растения — пойкилотермные организмы, т. е. их собственная 
температура уравнивается с температурой окружающ ей их среды. 
Однако это соответствие неполное. Конечно, тепло, выделяемое 
при дыхании и используемое при синтезах, вряд ли играет какую - 
либо экологическую роль, но все же температура надземных частей 
растения может значительно отличаться от температуры воздуха 
в результате энергообмена с окружающ ей средой (рис. 157 и 158). 
Благодаря этому, например, растения А рктики  и высокогорий, ко 
торые заселяют места, защищенные от ветра, или растут вплотную 
к  почве, имеют более благоприятный тепловой режим и могут до
статочно активно поддерживать обмен веществ и рост, несмотря 
на постоянно низкие температуры воздуха. Не только отдельные

Лтяпосфсра
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Рис. 157. Распределение температур (°С) в розеточном растении арктической 
тундры  (N ovos ieve rs ia  g la c ia lis )  в солнечное июньское утро  при температуре 
воздуха 11,7 °С. Справа  —  зависимая от температуры интенсивность процессов 
жизнедеятельности в арктической биосфере: 1 —  самый холодный слой воздуха; 
2 —  верхняя граница зоны прироста побегов; 3, 4, 5  —  зона наибольшей активно
сти ж изненны х процессов и максимального накопления органического вещества; 
6 —  уровень вечной мерзлоты и н и ж няя  граница укоренения; 7 —  область наибо
лее низких температур почвы. (П о  Тихом ирову, 1963, 1974).
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растения и их части, но и целые фитоценозы обнаруживают иног
да характерные отклонения от температуры воздуха. В один ж ар
кий летний день в Центральной Европе температура на поверхно
сти крон в лесах была на 4 °С, а лугов — на 6 °С выше температу
ры воздуха и на 8°С  (лес) или 6°С  (луг) ниже, чем температура 
поверхности почвы, лишенной растительности.

Часы суток 
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Рис. 158. Распределение температур в альпийском кустарничковом  сообществе 
(L o ise le u ria  procum bens) в различные часы одного солнечного дня в середине 
лета. (П о  данным A. Cernusca.)

ТЕПЛОВОЙ РЕЖ ИМ

Баланс радиации как источник энергии

Теплообмен растений всегда должен рассматриваться в связи 
с энергообменом в местообитании.

На Землю поступает энергия в форме солнечной радиации, ко 
торая поглощается растительным покровом, почвой и поверхностью 
воды. Поглощению этой энергии противостоит непрерывная потеря 
энергии в результате теплового излучения тел. В связи с низкой 
температурой земной поверхности ее тепловое излучение является 
длинноволновым (3— 100 мкм) и сильно поглощается дипольными 
молекулами в атмосфере, особенно водяным паром. Благодаря 
этому воздушная оболочка нагревается, и уловленная радиация 
возвращается в виде длинноволнового обратного излучения атмо
сферы к  поверхности земли. Чистое поступление лучистой энергии
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Qs, которую получает поверхность за определенный промежуток 
времени, складывается из баланса коротковолновой (0,3— 3 мкм) 
радиации 5 к  и баланса длинноволнового теплового излучения

где SD —  прямая солнечная радиация (см. стр. 23);
Sh  — рассеянный свет неба;
S r  — отраженная коротковолновая радиация;
SA —  длинноволновое тепловое излучение тел;
Sq —  длинноволновое обратное излучение атмосферы.

Баланс коротковолновой радиации — это получение энергии, а 
длинноволновый баланс — ка к  правило, потеря энергии; поэтому 
сальдо радиации (общий баланс радиации) будет положительным, 
пока коротковолновый баланс превышает длинноволновый. Это 
имеет место в фазе инсоляции, которая начинается вскоре после 
восхода солнца и заканчивается незадолго до его захода. Баланс 
становится отрицательным, ка к  только поступающая энергия пере
стает компенсировать потерю энергии (фаза излучения). Избыток 
энергии из баланса радиации используется в биосфере для фото- 
синтетической деятельности растений, для нагревания фитомассы, 
почвы и воздуха и расходуется на процессы испарения.

Тепловой режим растительного покрова

Баланс радиации, потребление энергии и теплообмен — это су
щественные величины, характеризующие энергетическое хозяйство 
и тепловой режим растений. Они объединяются в уравнении тепло
вого режима:

На рис 159 в качестве примера представлен тепловой режим 
луга.

Важнейшими компонентами энергетического баланса растения 
являются следующие величины.

1. Баланс радиации, Qs.
2. Энергообмен в процессах метаболизма, QM.
Во время поступления солнечной радиации преобладает связы

вание энергии в результате фотосинтеза; в темноте и в бесхлоро- 
филльных тканях происходит высвобождение энергии при дыхании. 
Хотя энергетический обмен имеет для организмов жизненно в аж 
ное значение, доля Q m  в  общем энергообмене очень мала —  она 
составляет величину порядка 1— 2%.

3. Накопление тепла фитомассой, Qp.

(47)
(48)

(49)

Qs ~f~ +  Q p +  Q b +  Q k  +  Q v  —  o. (50)
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Поступающая энергия может временно накапливаться в рас
тениях, когда, например, в растительный покров притекает больше 
энергии, чем одновременно отводится в атмосферу или в почву. 
В результате температура растений повышается в соответствии 
с теплоемкостью их массы.

И 8 5 Л ж /с м 2

Рис. 159. Теплообмен луга  в солнечный день (слева) и в ясную ночь (справа). 
Qs —  баланс радиации; Q k — тепловая конвекция, Q v  —  обмен скры той теплоты 
(парообразования или конденсации), Q Ho4b —  поток тепловой энергии в почве. 
В течение фазы инсоляции 80% лучистой энергии расходуется на испарение во
ды. Ночью  потоки излучения и перенос тепловой энергии идут в обратном на
правлении. (Cernuska, 1976а.) '

4 .  Поток тепловой энергии в почве Q b -
В местах, лишенных растительности, и при несомкнутом рас

тительном покрове (пустыни, дюны, горы, рудеральные местооби
тания, лесосеки и только что созданные поля) значительная часть 
поглощаемой днем энергии отводится в виде тепловой волны в бо
лее глубокие слои почвы. В зависимости от цвета, структуры и ме
ханического состава почвы, от содержания в ней воды и воздуха 
и особенно от уклона местности и экспозиции склонов почва на
гревается очень различно. Плотные и сырые почвы проводят и на
капливают тепло лучше, чем сухие, которые поэтому сильнее на
греваются у поверхности. Чрезвычайно высокие поверхностные 
температуры отмечаются в горах при отвесном падении лучей на 
обнаженные участки темных грубогумусных почв; максимальные 
измеренные температуры были там выше 70 °С. Во время фазы 
с преобладанием излучения перенос тепла в почве идет в обрат
ном направлении и накопленное за день тепло поступает на по
верхность, которая в течение ночи все больше охлаждается. Таким
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Рис. 160. Колебания температуры почвы на разной глубине. А. Суточные изме
нения температур в мае в песчаной почве около Павловска. Б. Годовой ход тем
пературы почвы в среднем за 13 лет в Калининграде. (П о  S chm id t, Leyst, из 
W a lte r, 1960.)
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образом, в верхних слоях почвы примерно до глубины 50 см имеют 
место суточные колебания температуры. В областях с сезонным 
климатом на них накладываются годовые изменения температуры, 
которые можно обнаружить вплоть до глубины в несколько метров 
(рис. 160).

Под сомкнутой растительностью почва защищена от сильного 
притока и оттока радиации. У ж е  в верхних слоях почвы суточные

Февраль
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Рис. 161. Влияние снегового покрова и леса на ам плитуду суточны х колебаний 
температуры почвы на разной глубине в зоне границы  альпийской лесной расти
тельности и выше ее. /  —  местообитание, бедное снегом; / /  —  участок, покрытый 
снегом; / / /  —  участок под кедровым лесом; /V  —  склон выше границы  леса. 
(A u litz k y , 1961, 1962.)

колебания температуры относительно невелики, а на глубине 30 см 
они уже совсем незначительны (рис. 161). Толстый снеговой по
кров такж е выравнивает температурные условия в почве. В целом 
почва играет в тепловом режиме местообитания роль термического 
буфера, так ка к  она поглощает днем значительное количество теп
ла, которое ночью опять отдает.

5. Энергообмен с окружающей средой.
М ежду растениями и окружающ ей их средой происходит вы

равнивание температуры благодаря теплопроводности, конвекции 
(ощутимый тепловой поток, Q k), а такж е испарению или конден
сации водяного пара (скрытый тепловой поток, Q v). В растении 
и фитоценозе проведение тепла незначительно, перенос тепла (Q k 
и Q v) происходит главным образом с потоками масс (движение 
воздуха и воды).

Конвекция

При положительном балансе радиации конвекционный тепло
вой поток направлен большей частью от поверхности растений 
(величина Qk  отрицательна); если поверхность растения холод-



Вычисленный теплообмен освещенного листа шра
температуре воздуха ЗО’ С
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Рис. 162. Д иаграм м а обмена энергии 
и теплообмена одного листа длиной 
1 см при интенсивности облучения 
9 -10 2 В т /м 2 (1,3 ка л /(с м 2-м ин) и тем
пературе воздуха 30 °С. Температура 
листа определяется разностью м ежду 
поступлением энергии при поглощении 
радиации и отдачей энергии в ре
зультате обратного излучения, ко н 
векции, движ ения воздуха (две с ко 
рости ветра), а та кж е  потери скры 
той теплоты при транспирации. Д ля 
транспирации здесь принято по
требление энергии 1,6-102 В т /м 2 
[0,23 ка л /(с м 2-м и н ) ],  соответствую
щее средней интенсивности транспи
рации 40 м г/(с м 2 -м и н ). И збыточная 
температура (И Т ) листа будет соот
ветствовать точке пересечения кр и 
вых с прямой линией, которая прохо
дит на уровне энергии поглощенной 
радиации. П ри радиации около 
4 ,5 -102 В т /м 2 [0,65 ка л /(с м 2 -м и н )] у 
листа при температуре воздуха 3 0 °С 
не было бы избыточной температуры. 
(Gates, 1965.)
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Рис. 163. Температурные изоплеты над горизонтально расположенным освещен
ным транспирирую щ им листом настурции. Сначала 5 защ ищ енных от света тер
моэлементов были помещены на расстоянии 1 см один над другим , и таким 
образом было измерено распределение температур на откры том воздухе (2 9 °С 
в момент 00). Через 10 с после этого измерения лист был подведен под термо
элементы и в течение ко р о тко го  времени регистрировались изменения темпера
турного  профиля слоя воздуха в непосредственной близости от листа. Видно, 
что у  поверхности листа образуется тонкий слой перегретого воздуха, из которо
го  через несколько секунд  воздух начинает подниматься вверх, а снизу такой 
слой создается заново. (B e rge r-Lande fe ld t, 1958.)
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нее, чем воздух, то к  ней поступает тепло из окружающ ей среды 
(величина QK положительна). Теплообмен с окружающ им возду
хом путем конвекции происходит тем эффективнее, чем мельче 
листья, чем сложнее их контур и чем больше скорость ветра 
(рис. 162). При большом поступлении радиации у самой поверх
ности растения образуется перегретая воздушная оболочка. В не
подвижном воздухе может образоваться пограничный слой санти
метровой толщины, из которого понемногу подымается вверх теп
лый воздух, так ка к  он легче, чем более удаленные от листьев, 
меньше нагретые воздушные слои. Поэтому над обогреваемой по
верхностью воздух все время находится в турбулентном движении 
и происходит оживленный воздухообмен (рис. 163). Ветер сносит 
пограничный слой с поверхности растений и таким образом уско
ряет теплоотдачу.

Испарение и тепловой режим

Тепловой режим растений определяется не только физическими 
условиями; благодаря устьичному регулированию интенсивности 
транспирации на него влияют такж е физиологические процессы 
в растении.

Величина Qv отрицательна, если растения транспирируют, но 
становится положительной, если на листьях конденсируется роса

C ifru IIu s  co lo c y n th is

Граница
устойчивости

10 12 I/* 16 18 20
Часы суток

Рис. 164. О хлаждающ ее действие транспирации на листья политого растения 
арбуза в условиях пустыни. П ри сильной транспирации листья, несмотря на ин
тенсивное облучение, гораздо холоднее воздуха. Если срезать лист (стрелка вни
зу )  и сделать таким  образом усиленную транспирацию невозможной, температура 
листа быстро поднимается выше температуры воздуха и достигнет уровня, при 
котором наступает повреждение от перегрева. Такие нежаростойкие виды, ка к  
арбуз, м огут вы ж ивать в ж а р ки х  местообитаниях только в. том случае, если они 
всегда в состоянии усиленно транспирировать. (Lange, 1959.)

19— 2396
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или иней. Охлаждающее действие испарения можно вычислить из 
уравнения теплового режима или по интенсивности транспирации. 
Вместе с отдачей воды теряется энергия, которая должна была 
быть затрачена на испарение. Поэтому вместо Qv в литературе 
встречается такж е выражение где Е  обозначает количество
испаренной воды, а X — содержащуюся в ней скрытую энергию. 
Qv — это произведение скорости испарения на удельную теплоту 
испарения воды (см. стр. 356). Интенсивности транспирации 1 г 
Н 20  на 1 дм2 в 1 ч (0,1 мм Н 20  в 1 ч) соответствует затрата энер' 
гии 0,1 кал /(см 2-м ин). Охлаждающий эффект испарения особенно 
значителен при высокой температуре и низкой влажности воздуха

Таблица 45. Разность м еж ду температурой листьев канны 
и температурой воздуха и охлаждаю щ ий эффект транспирации 
(по Raschke, 1956)

Теплообмен, обусловленный конвекцией и ветром

Условия
очень низкий очень высокий

листа 
—  Т воздуха.

транспира- 
ционное ох
лаждение, °С

Т  —  листа
воздуха,

транспира- 
ционное ох
лаждение, °с

День (баланс радиации: 
+ 7 0  В т /м 2)

Тропический день 35 °С, + 2 6 ,4 — 3,0 +  1,9 — 0 ,4
О В В  90% 

День в степи + 2 0 ,9 — 4 ,8 — 1,1 - 3 , 0
40 °С, О В В  7%

День в умеренной зоне +  15,9 - 1 , 3 + 0 , 7 - 0 , 5
22 °С, О В В  61%

Ночь

Тропическая ночь (баланс — 1,5 + 0 , 9 1> - 0 , 2 - 0 , 1
радиации: — 35 В т /м 2)

30 °С, О В В  94%
Точка росы 29,0 °С 

«Степная» ночь (баланс ра - 4 , 3 — 0 , 1 — 0 ,5 - 0 , 2
диации: — 56 В т /м 2)

20 °С, О В В  23%
Точка росы — 1,9 °С 

Ночь в умеренной зоне (ба — 2 ,4 +  1,3»> - 0 , 3 0
ланс радиации:
— 49 В т /м 2)

14 °С, О В В  95% 
Точка росы 13,2 °С

')  Поступление тепла благодаря конденсации.

Пример интерпретации цифр: в условиях тропического дня лист нагревается при 
отсутствии ветра на 26,4°, а при хорошем теплообмене только на 1,9° выше темпе
ратуры воздуха; без транспирационного охлаждения избыточная температура бы 
ла бы выше в первом случае на 3°, во втором на 0,4 °С.
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и хорошем водоснабжении растений. К а к  видно из табл. 45, в степ
ных условиях четверть теплоотдачи листа падает на долю транс
пирации. Если транспирация к  тому же усиливается ветром, то она 
забирает столько тепловой энергии, что листья становятся на не
сколько градусов холоднее воздуха. Влияние транспирации на теп
ловой режим можно легко выявить, ограничив отдачу воды расте
нием. Если перерезать черешок листа и прервать тем самым доступ 
воды или обработать растение веществом, тормозящим транс
пирацию (антитранспирантом), то через несколько минут темпе
ратура листа (листьев) повысится (рис. 164).

Температура растения

При сильной инсоляции отдача тепла путем конвекции и испа
рения влаги часто оказывается недостаточной для того, чтобы 
полностью уравнять температуру побега с температурой воздуха. 
В этом случае тепло накапливается и листья нагреваются до тем
пературы на 10°, а в отдельных случаях и на 15— 20° выше тем
пературы окружающ ей среды. Массивные органы с плохим тепло
обменом, например суккулентные листья и стебли, плоды или 
стволы деревьев, иногда перегреваются еще больше — разность

Ferocactus w is l iz e n ii 
Аризона, 9 0 0 м ,  10-11 час.

СЗ 4 5° ^ 2 °

Semperoivum montanum  

Ляьлы, 2 2 0 0 м , 13-14 час . Воздух 22-С

7

6

5

*

3

2

1

О

17°5

Рис. 165. Температура в побегах кактуса  Ferocactus w is liz e n ii и суккулентного  
розеточного растения Sem pervivum  m ontanum  при сильной инсоляции и отсут
ствии ветра. «Избыточная температура» —  это разность м еж ду температурой 
растения и температурой окруж аю щ его  воздуха. (П о  B u ria n , 1976, и неопубли
кованным данным.)
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Рис. 166. Распределение температур в листе 
Саппа in d ica  в полдень. Баланс радиации 
+ 3 4 0  В т /м 2, скорость ветра 3,3 м/с, средняя 
избыточная температура листа 5,5°. (Raschke, 
1956.)

может превысить 20° (рис. 165). В частности, перегрев частей рас
тения сильно варьирует в зависимости от их расположения отно
сительно падающих лучей и прежде всего от возможности обду
вания их ветром, так что, например, не только кажды й лист имеет 
свою собственную температуру (см. рис. 157), но и в пределах

Б а л а н с  радиации Т ем пер ат ур а воздуха
суточный средне- диапазон
М Л ж /(м гсугп) относительный суточная изменений

»25 /00% 22,3' /6Л°С

Открытое
воздушное
пространство

21.6 '

43% /9,0'

5%
Зона

стволов

Р и с . 1 6 7 . Баланс радиации и температура воздуха (среднесуточная и колебание 
в течение суто к) в густом молодом ельнике и над ним в хорош ую  погоду в се
редине лета. Наиболее сильный энергообмен происходит в верхуш ках крон; там 
ж е  и суточные колебания температуры воздуха имеют наибольш ую амплитуду. 
Вблизи почвы, куда проникает лишь очень небольшая часть радиации, темпе
ратура воздуха остается выравненной и прохладной. (См. та кж е  рис. 11.) (П о  
B aum gartne r, из G eiger, 1 9 6 1 .)
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листа могут возникнуть разности температур (рис. 166). Это отно
сится и к  ночному охлаждению. При отсутствии ветра края и вер
хуш ки листьев имеют более низкую температуру, чем остальные 
участки листовой пластинки. Именно там прежде всего осаждают
ся роса и иней, и при отдаче тепла путем излучения эти места 
замерзают в первую очередь.

В кронах деревьев и высокоствольных насаждениях энергооб
мен происходит главным образом в узкой зоне, близкой к  поверх
ности ценоза (рис. 167). В обменно-активном слое («эффективная 
поверхность фитоценоза») наиболее отчетливо выражена термиче
ская индивидуальность различных частей растений, та к же ка к  и 
изменчивость температуры во времени. Здесь листья и ветви днем 
нагреваются сильнее всего, а после захода солнца быстрее всего 
охлаждаются. На периферии крон суточное колебание температуры 
в среднем на 2— 4° больше, чем в свободном воздушном прост
ранстве. Под покровом листьев и в густом фитоценозе интенсив
ность радиации быстро падает и в то же время создаются препят
ствия для излучения. Общий энергообмен внутри фитоценоза по
нижен, та к что здесь господствуют выравненные температуры. 
В густых тропических лесах колебания температур еще меньше. 
В зоне крон одного дождевого леса (Берег Слоновой Кости) раз
ница между годичным минимумом и максимумом температуры 
воздуха составила 12°, а диапазон суточных колебаний температу
ры — от 4° (июнь) до 10° (декабрь). Вблизи почвы (1 м над зем
лей) годичный диапазон температур был 9°, а суточный —  всего 
лишь от 2 до 4°. Сходные суточные амплитуды были найдены в 
Суринаме в припочвенной зоне дождевого леса: 2— 5° в период 
дождей, 8— 10° в сухой период.

Те пл ово й  р е ж и м  биосферы

Закономерности теплового режима, которые были выявлены 
на примере фитоценоза, действуют и во всей биосфере. Изучение 
радиационного и теплового режимов Земли относится к  области 
геофизики; уравнение энергетического баланса [формула (50) ] — 
это экологическое приложение уравнения для расчета теплового 
режима целых районов. В геофизике выпадает пренебрежимо ма
лый компонент баланса энергообмена, связанный с процессами 
метаболизма (Q m ), а зато тепловой поток в почве (QB) приобре
тает большее значение.

Соотношение между Q p , Qb, Q k и  Qv локально изменяется ха
рактерным образом в соответствии с типом и густотой раститель
ного покрова (рис. 168 и табл. 46).

В течение длительных промежутков времени (годы) тепловые 
потоки в почве и в растительности компенсируют друг друга, так 
что в годовом энергетическом балансе фигурируют только величи-
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Песок Л е с

ш ш

ПчР

К уст а р н и чко в а я  пуст ош ь

В л а ж н а я С уха я

Рис. 168. Энергообмен песчаного поля, луга  и густого  ельника при высоком 
стоянии солнца и альпийской кустарничковой пустош и (Lo ise le u rie tum )  при хо 
рошем водоснабжении и после 5-дневного засуш ливого периода. К  —  конвек
ция; И  —  испарение; П ч  —  тепловой поток в почве; Р  —  накопление тепла в расти
тельном покрове. (B e rge r-Lande fe ld t, 1967; Cernusca, 1976b.)

н ы  Qs, Q k  и  Q v . На соотношение QK : Q v (отношение Боуэна) 
влияет кроме густоты растительного покрова такж е и доступность 
воды. Достаточно нескольких ж арких и сухих летних дней, чтобы 
сильно сместить отношение Боуэна в пользу тепловой конвекции 
(рис. 168). Вблизи обширных водных поверхностей и сильно транс- 
иирирующих растительных сообществ большая часть поступающей 
лучистой энергии расходуется в течение дня на испарение воды 
и нижние слои воздуха нагреваются умеренно. Поэтому густой 
растительный покров благодаря своему тепловому и водному ре
ж им у смягчает климат в близлежащей зоне и создает таким обра
зом более благоприятные жизненные условия в биосфере.

ВЛИЯНИЕ ТЕМПЕРАТУРЫ  
НА ЖИЗНЕДЕЯТЕЛЬНОСТЬ РАСТЕНИЙ

Температурные пределы жизни 
и диапазоны для отдельных жизненных процессов

Достаточное и соразмерное количество тепла является основ
ной предпосылкой для жизни. Д ля каждого отдельного жизненно
го процесса существуют определенные температурные границы и
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Таблица 46. Соотношение Q k  : Q v  для различных 
растительных сообществ и местообитаний летом 
(по измерениям различных авторов, 
из Cernusca, 1976, 1977)

Растительный покров QK : Qy

Л еса

хвойные 0 ,5 — 0 ,7
лиственные 0 , 2 - 0 ,5

Л уговая  растительность

наивысший уровень биомассы 0 , 3 - 0 , 8
скошенная 0 ,2 —0 ,3
сухая 2— 7

Кустарничковые пустоши 0 , 3 - 0 , 7

Несомкнутые ценозы

(тундра, высокогорье) 2—4

некоторый оптимум, после перехода через который продуктивность 
вновь снижается. С гармоничным взаимодействием всех этих про
цессов и с нарушениями их координации, возникающими при 
слишком низких или слишком высоких температурах, связаны ха
рактерные для каждого вида и каждой стадии развития карди
нальные температурные пределы, которые, однако, не являются 
константами, а могут сдвигаться в пределах генетически зафик
сированной нормы реакции в результате приспособления к  усло
виям среды. Наземные листостебельные растения, ка к  правило, 
растут в широком температурном диапазоне —  они эвритермны. 
Их жизненный- интервал в активном состоянии простирается 
в большинстве случаев от — 5 до примерно + 5 5  °С, т. е. охваты
вает 60 градусов, причем между + 5  ц + 4 0 °С эти растения про
дуктивны (рис. 169). Среди водных растений и особенно среди тал- 
лофитов имеются стенотермные виды, приспособленные к  очень 
узким, иногда экстремальным, температурным зонам. Например, 
снеговые и ледовые водоросли (Cklamydomonas n iva lis  на снеж
ных полях высокогорий, различные зеленые и диатомовые водорос
ли в полярных льдах и т. п.) растут только вблизи точки замерза
ния. Стенотермными являются такж е многие паразитические бак
терии и грибы: они приспособлены к  температурам, при которых 
лучше всего протекает инфекция и распространение в организме 
хозяина.

Д ля экологических выводов необходимо знать следующие гра
ницы функционирования и температурные потребности различных 
видов растений.
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м  1 1 1 1
I I C h lam yd om o nas  nivalis

Herpotnch ia ju n ip e ri

U stilago zeae

Zeam °v s

^  \ ^ ^ \ j> a l tn o n c l lQ  para typh i

Mastigocladus | 1 1 ТгЯ'ЙЩТЧ 
Synechococcus |

f l  I r  I i П    i !------------ 1------------1------------1
-2 0  0 +20 4 0  60 80

Температура ° С

Рис. 169. Температурные интервалы роста различных растений. П ри  ни зких  тем
пературах сущ ествую т C klam ydom onas n iv a lis  и другие  снеговые водоросли, 
а та кж е  черная снежная плесень (H e rp o tr ic h ia  ju n ip e r i) ,  которая пораж ает по
кры тые снегом ветви хвойных. Рост мицелия кукур узн о й  головни (U s t ila g o  zeae) 
в значительной мере координирован со степенью активности растения-хозяина. 
Паразитам теплокровных организмов, таким , к а к  S a lm one lla  pa ra typ h i, свойствен 
особенно узки й  температурный оптимум для роста. П ри крайне вы соких темпе
ратурах развиваются только термофильные бактерии и сине-зеленые водоросли, 
например виды M astigoc ladus  и Synechococcus из гейзеров. (П о  данным W ent, 
1957; A ltm a n , D ittm e r, 1966; Raeuber, M e in l, E nge l, 1968; K o l, 1968; B rock, 1967; 
de W it, B rouw er, P enn ing  de V ries , 1970; M u lle r, L o ft ie r , 1971.)

1. Температурные границы жизни
Это самые низкие и самые высокие температуры, которые вы

держивает данное растение. При этом надо различать «латентные» 
и летальные границы. После перехода через латентную границу 
активные жизненные процессы обратимо снижаются до минималь
ного уровня и протоплазма впадает в тепловое или холодовое оце
пенение. При достижении летальной границы возникают необра
тимые повреждения и жизнь прекращается (рис. 170). Устойчи
вость к  сильной жаре и к  холоду выгодна для любого растения, 
но особенно для видов, избегающих конкуренции, —  видов, кото
рые в благоприятных температурных условиях не способны выдер
живать борьбу за существование и отступают на свободные и по
этому климатически более экстремальные местообитания.

2. Температурный диапазон для достаточного баланса веществ 
и оптимум для диссимиляции и ассимиляции

Благоприятная температура — это основная предпосылка для 
хорошего прироста, а тем самым и для конкурентоспособности 
растения в фитоценозе. Температурные пределы для фотосинтети- 
ческого усвоения углерода у большинства растений в состоянии 
активной вегетации всего лишь примерно на 5° уже, чем интервал 
между Холодовым повреждением и гибелью листьев от перегрева
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Водные растения

С4-растения

Тропические
растения

Растения сухих 
субтропиков

Средиземноморские
растения

Растения 
умеренной зоны

Горные растения

J— I
-2 0  -10 О 40 5010 20 30

Температура ,°С 
Повреждение г  j  Холодовое г * т щ  Нарушение 
тканей и- ' повреждение 1-у фотосинтеза

60 70

Р ис. 170. Т е м пе ратурн ы е  гр а н и ц ы  ж и з н и  и н етто -ф отосинтеза  растении  в со сто я 
н ии  а кти в н о й  вегетаци и . З ачерненны е у ч а с т ки  —  прям ое  п о вреж д ен и е  м орозом  
и ж а р о й ; з а ш тр и хо в а н н ы е  у ч а с т ки  —  н аруш ен ия  обм ена вещ еств пр и  н и зко й  
тем пературе , ко то р ы е  постепенно  п р и в о д я т  к  необ ратим ы м  п о вр е ж д е н и я м ; у ч а 
с тки , п о кр ы ты е  т о ч ка м и , —  н аруш ен ие  по гл ощ е ни я  С 0 2 при  ж а р е . Белая зон а  —  
об л асть  н орм ал ьны х  ф ун кц и й . Н а  верхнем  кр а е  к а ж д о г о  п р я м о у го л ь н и ка  у к а 
за н ы  те м п ера турн ы е  гр а н и ц ы  д л я ж и з н и  и п р о д у кти в н о с т и  наиболее чувстви те л ь 
н ы х  к  х о л о д у  и  ж а р е  ви д ов  к а ж д о й  гр у п п ы  растений, н а  н и ж н е м  кр а е  —  соо т
в е тств ую щ и е  вел ичины  д ля наиболее у с то й ч и в ы х  ви д ов . (П о  д а н н ы м  м н о ги х  
а второв , из W a g n e r, 1975.)

(рис. 170). Некоторые С4-растения могут поглощать С 0 2 даже 
в крайних участках своего жизненного диапазона. В  отличие от 
этого оптимальный температурный диапазон для нетто-фотосин
теза (см. рис. 46 и табл. 6) и прироста сухого вещества у боль
шинства видов не шире 10— 15°. Быстрый рост побегов такж е воз
можен лишь в зоне шириной 10— 20°, однако температурный опти
мум для этого процесса лежит, ка к  правило, несколько выше, чем 
оптимум для нетто-фотосинтеза. Д ля удлинения побегов растений 
умеренной зоны наиболее благоприятны температуры от 15 до 
25 °С, а для растений тропиков и субтропиков — от 30 до 40 °С. 
Растяжение побегов у большинства растений умеренной зоны на
чинается уже при температуре на несколько градусов выше нуля, 
а у тропических растений только при 12— 15 °С. У  растений холод
ных областей, раноцветущих видов и горных растений процессы 
роста можно обнаружить уже при температуре около 0 °С.
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Температурные границы для роста корней в длину в большин
стве случаев очень широки. У  древесных растений умеренной зоны 
нижний предел лежит между 2 и 5 °С; поэтому не удивительно, 
что корни начинают расти еще до распускания почек и что их 
рост продолжается до поздней осени (см. рис. 203). Растения теп
лых стран предъявляют более высокие требования. Корни Citrus  
растут только при температурах выше 10 °С; в области естествен
ного распространения этого рода температура почвы даже в самое 
холодное время года не опускается ниже указанного уровня, но 
этот фактор ограничивает возможности культуры цитрусовых, та к 
ка к  плоды у них созревают зимой и потому ка к  раз в холодное 
время им требуется обильное снабжение водой и питательными 
веществами.

Процессы деления и дифференциации клеток могут, хотя и 
очень медленно, проходить даже зимой при низких температурах 
(например, в почках плодовых деревьев). Однако для активной 
митотической деятельности нужны, по-видимому, более высокие 
температуры — примерно на 5° выше, чем для процесса растяже
ния. Впрочем, кардинальные температуры для роста могут до
вольно значительно изменяться в зависимости от температурной 
адаптации, фазы развития, сезона и времени суток. Чередование 
дневной и ночной температур почти всегда полезно. В этом про
является ориентировка на суточную ритмику температуры (термо- 
периодизм, см. стр. 326). Растения континентальных областей, 
для которых характерен четкий суточный ход температуры, разви
ваются лучше всего, если ночь на 10— 15° холоднее, чем день, боль
шинство растений умеренной зоны — при разнице температур 5— 
10°, тропические растения при еще меньшей амплитуде (около 3°) 
(рис. 171). Сахарный тростник и земляной орех хорошо растут без 
суточного ритма температуры; есть и такие виды — например, 
узамбарская фиалка (S a in tpau lia  ionantha) и североамериканская 
желтая сосна (P inus ponderosa), —  которые предпочитают более 
высокую ночную температуру. Вообще на растяжение во многих 
случаях больше влияет ночная температура, чем дневная.

3. Температурные границы и потребность в тепле для репро
дуктивных процессов

Для сохранения популяции и расселения вида недостаточно то
го, чтобы отдельные растения переживали экстремальные ситуа
ции и более или менее длительно вегетировали: нужны такж е под
ходящие условия для образования цветков, созревания и прораста
ния семян. Температурный диапазон для этих процессов часто 
бывает иным, нежели для роста и формирования вегетативных 
органов.

Температурные кардинальные точки для прорастания спор и 
семян должны соответствовать тем условиям, при которых возмож
но непрерывное дальнейшее развитие молодых растений.
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Рис. 171. Области оптимальных температур для роста и развития различных 
растений. (П о  W ent. 1957, с использованием экспериментальных данных ряда 
авторов: K ram er, 1958; K w akw a , 1964; Lau rie , K ip lin g e r, 1944; T inus, 1973.)

Температурный интервал для прорастания семян у видов с об
ширным ареалом бывает достаточно широким, если в пределах 
ареала существуют большие различия в температурных условиях. 
Семена тропических растений прорастают лучше всего (т. е. дают 
наибольший процент прорастания) при температурах от 15 до 
30 °С, семена растений умеренной зоны — от 8 до 25 °С, семена 
горных растений — от 5 до 30 °С (табл. 47). Скорость прорастания 
увеличивается с повышением температуры. Семена, прорастающие 
летом (в большинстве случаев принадлежащие видам северного 
происхождения), в отличие от прорастающих зимой (из областей 
с мягкой зимой) прорастают при низких температурах чрезвычай
но медленно, и только тогда, когда субстрат для проращивания 
семян нагреется до температуры выше 10 °С, они быстро наверсты
вают упущенное (рис. 172). Благодаря этому достигается времен
ное приспособление к  благоприятному для развития молодых рас
тений сезону. У  некоторых растений имеются сложные механизмы, 
препятствующие прорастанию семян в неблагоприятное время. Се
мена многих древесных растений из областей с холодными зима
ми (многих лесных деревьев, розоцветных) и семена горных рас
тений (например, Silene acaulis, многих Primulaceae) прорастают
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Рис. 172. Влияние температур'ы на ско
рость прорастания свежесобранных се
мян различных видов C aryophyllaceae. 
Мерой этой скорости сл уж и т время про
ращивания (в днях) до прорастания SO0/» 
всех всхож их семян. Silene secund lflo ra  
происходит из ю ж ной  средиземномор
ской области, S. viscosa  —  из областей 
средней и восточной Европы с континен
тальным климатом ; вид Lychn is  flo s -  
cucu li распространен главным образом 
в районах, находящ ихся под влиянием 
океана. У  средиземноморских видов 

семена прорастают зимой, это мож ет быстро происходить уж е  при ни зких  тем
пературах; северные виды с более высокой потребностью в тепле прорастают 
летом; континентальный вид обладает ш ироким температурным оптимумом для 
прорастания. (Thompson, 1970.)

л е г ч е ,  е с л и  о н и  в  н а б у х ш е м  с о с т о я н и и  д о л г о  п о д в е р г а л и с ь  в о з д е й 
с т в и ю  н и з к и х  т е м п е р а т у р  и л и  м о р о з а .

Таблица 47. М инимальные, оптимальные и максимальные температуры 
для прорастания семян и спор (по данным многих авторов).
Все эти величины иногда значительно варьирую т в зависимости
от суточного чередования температур (термопериодизм) и д р уги х  внешних
и внутренних факторов (свет, влажность почвы, степень зрелости,
возраст семян и готовность их к  прорастанию) ч

Гр уппа растений М иним ум , °С О пти м ум , °С М аксим ум , °С

Споры фитопатогенных грибов 0 - 5 15— 30 3 0 -4 0

Злаки

Л уговы е  злаки
Зерновые культуры  умеренной зоны 
Рис
С4-злаки субтропиков и тропиков

3 - 4
(0 )2 — 5

10-12
( 8 )1 0 -2 0

~ 2 5
20— 25
30— 32
32— 40

~ 3 0
3 0 -3 5
36—40
45— 50

Травянистые двудольные

Растения тундры  и горные растения 
Л уговы е  травы
Культурны е растения (умеренная зо
на)
Культурны е растения (субтропики и 
тропики)

( 3 ) 5 - 1 0
( 1 ) 2 - 5

1— 3 (6 )

10-20

2 0 -3 0
20— 30
1 5 -2 5

3 0 - 4 0

35— 45
30— 40

4 5 - 5 0

Деревья умеренной зоны

Хвойные
Лиственные

4— 10 15— 25
20— 30

3 5 -4 0

Е20

1 15

Silene uiscosa-

5 Ю 15 20
Температура.°С
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Цветение индуцируется только в узком температурном интер
вале, а для развития и распускания цветков благоприятны уже 
иные температуры. Озимые однолетние и двулетние растения н уж 
даются для нормального цветения в холодном времени года (это 
относится и к  почкам некоторых древесных растений, например 
персика). Они становятся готовыми к  цветению только в том слу
чае, если несколько недель подвергались воздействию температур 
между — 3 и + 1 3 °С, лучше всего от + 3  до + 5 °С (яровизация). 
Если холодный период слишком короток, наступает несвоевремен
но или прерывается подъемом температуры выше 15 °С, то эффект 
отсутствует.

Для созревания плодов и семян требуется больше тепла, чем 
для окончания роста побегов и корней. В местообитаниях с корот
ким и в то же время прохладным вегетационным периодом для 
сохранения вида выгодно, чтобы растение было способно к  обра
зованию ползучих побегов, корневых отпрысков или к  вегетатив
ному размножению другими способами. Самые холодные районы, 
так же ка к  и самые сухие, заселяются почти исключительно спо
ровыми растениями, которые образуют репродуктивные органы 
с минимальными затратами.

Т Е М П Е Р А ТУ Р Н Ы Е  Г Р А Н И Ц Ы  Ж И З Н И  Р А С ТЕ Н И Й

Экстремальные температуры на Земле

Только под водой и глубоко в почве температуры всегда оста
ются в безопасных для растений и благоприятных для их жизне
деятельности пределах примерно от 0 до 20— 25 °С. В верхних 
слоях почвы, в приливной зоне и на мелководье имеют место суточ
ные, а вне экваториального пояса и сезонные колебания темпера
туры между крайними значениями, которые могут быть опасны 
для жизни растений.

Особенно высокие температуры воздуха встречаются в тропиче
ском поясе; в Ливии, Мексике и Калифорнии были отмечены абсо
лютные максимумы 57— 58 °С. Примерно на 23% всей поверхности 
суши можно ожидать среднегодового максимума температуры воз
духа выше 40 °С, что при сильной радиации означает, что растения 
могут там нагреваться до температур около 50 °С и выше. Вне этих 
ж арких областей местами возможен сильный перегрев до 60 и 
70 °С, -прежде всего на скалах и в других открытых для солнечных 
лучей местообитаниях. Самые жаркие из населенных живыми ор
ганизмами места на Земле — это гейзеры, в которых температура 
воды может достигать 92—95 °С; при температурах до 90 °С могут 
возникать колонии бактерий.

Самая низкая температура на Земле была зарегистрирована 
в Антарктике — около — 90 °С; в Гренландии и в Восточной Си-
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Рис. 173. Распространенность морозов на земном шаре. (П о  данным W a lte r, 
L ie th , 1967; B lu thgen , 1964.)

бири отмечались минимальные температуры воздуха от — 66 до 
— 68 °С. Относительно сильные морозы (средний годовой минимум 
температуры воздуха ниже — 20 °С) обычны на 42% поверхности 
Земли, только на одной трети суши температура не опускается 
ниже нуля (рис. 173). Очень важно, наступают ли морозы в дан
ном районе периодически в определенное время года или же эпи
зодически. Эпизодические морозы, хотя они редко бывают силь
ными, в большинстве случаев опаснее, так ка к  могут захватить 
растения врасплох в чувствительной фазе их вегетации. Напротив, 
к  ежегодным зимним холодам растения подготавливаются, орга
низуя ход своей вегетации так, что постепенно закаляются и вы
живают без повреждения.

Действие температурного стресса

Ж ара и мороз вредят жизненным функциям и ограничивают 
распространение вида в зависимости от их интенсивности, продол
жительности и периодичности, но прежде всего от состояния а к
тивности и степени закалки растений. Стресс — это всегда необыч
ная нагрузка, которая не обязательно должна быть опасной для 
жизни, но которая непременно вызывает в организме «реакцию 
тревоги», если только он не находится в выраженном состоянии 
оцепенения. Покоящиеся стадии, такие, ка к  сухие споры, а такж е
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пойкилогидрические растения в высохшем состоянии, нечувстви
тельны, так что они могут пережить без повреждения любую отме
ченную на Земле температуру (см. табл. 49).

Протоплазма вначале отвечает на стресс резким усилением 
метаболизма. Повышение интенсивности дыхания, которое наблю
дают в качестве стрессовой реакции (рис. 47), отражает попытку 
исправить уже появившиеся дефекты и создать ультраструктурные 
предпосылки для приспособления к  новой ситуации. Стрессовая 
реакция — это борьба механизмов адаптации с деструктивными 
процессами в протоплазме, ведущими к  ее гибели.

Гибель клеток от перегрева и холода

Если температура переходит критическую точку, клеточные 
структуры и функции могут повреждаться так внезапно, что про
топлазма тотчас же отмирает. В природе такое внезапное разру
шение нередко происходит при эпизодических морозах, например 
при поздних заморозках весной. Но повреждения могут возникать 
и постепенно; отдельные жизненные функции выводятся из равно
весия и угнетаются, пока, наконец, клетка не отомрет в результате 
прекращения жизненно важных процессов.

Каргина повреждения

Различные жизненные процессы неодинаково чувствительны 
к  температуре (рис. 174). Сначала прекращается движение про
топлазмы, интенсивность которого непосредственно зависит от 
энергоснабжения за счет процессов дыхания и от наличия высоко
энергетических фосфатов. Затем снижаются фотосинтез и дыхание. 
Д ля фотосинтеза особенно опасна жара, дыхание же наиболее 
чувствительно к  холоду. У  поврежденных холодом или жарой рас
тений после возвращения в умеренные условия уровень дыхания 
сильно колеблется и часто бывает ненормально повышен. П овреж
дение хлоропластов ведет к  длительному или необратимому угне
тению фотосинтеза. В конечной стадии утрачивается полупрони- 
цаемость биомембран, разрушаются клеточные компартменты, осо
бенно тилакоиды пластид, и клеточный сок выходит в межклет
ники.

Причины гибели при перегреве

Высокая температура быстро приводит к  гибели из-за повреж
дения мембран и прежде всего в результате инактивации и дена
турации белков. Д аж е  если из строя выходят только немногие, осо
бо термолабильиые ферменты, это ведет к расстройству обмена 
нуклеиновых кислот и белков и в конце концов — тоже к гибели 
клеток. Растворимые азотистые соединения накапливаются при
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Рис. 174. Наруш ение различных клеточных ф ункций под действием холода и ж а 
ры. «Выпадение функции» означает окончательное повреждение. (Александров, 
1964; К ислю к, 1964.)

этом в таких больших концентрациях, что они диффундируют из 
клеток и теряются; кроме того, образуются ядовитые продукты « 
распада, которые не могут больше обезвреживаться в ходе обмена 
веществ.

Гибель от охлаждения и от мороза

При повреждении протоплазмы холодом следует различать, 
вызвано ли оно самой по себе низкой температурой или же замер
занием. Некоторые растения тропического происхождения повреж
даются уже при снижении температуры до нескольких градусов 
выше нуля. Подобно гибели от перегрева, гибель от охлаждения 
тоже бывает прежде всего связана с дезорганизацией обмена нук
леиновых кислот и белков, но здесь играют роль такж е нарушения 
проницаемости и прекращение тока ассимилятов.

Растения, которым охлаждение до температур выше нуля не 
причиняет 'вреда, повреждаются только при температурах ниже 
нуля, т. е. в результате образования льда в тканях. Богатые водой, 
незакаленные протопласты могут легко замерзать; при этом внут-
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ри клетки мгновенно образуются ледяные кристаллики, и клетка 
погибает. Чаще всего лёд образуется не в протопластах, а -в меж
клетниках и клеточных стенках. Такое образование льда называют 
внеклеточным. Выкристаллизовавшийся лед действует ка к  сухой 
воздух, та к как упругость пара надо льдом ниже, чем над переох
лажденным раствором. В результате от протопластов отнимается 
вода (рис. 175), они сильно сжимаются (на 2/з своего объема) и 
концентрация растворенных веществ в них возрастает. Перемеще
ние воды и замерзание продолжаются до тех пор, пока в прото-
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Рис. 175. Соотношение м еж ду количествами незамерзшей воды и льда в лиш ай
нике C etra ria  r ich a rd so n ii и в ветвях яблони А нтоновки  и березы, находящ ихся 
в состоянии зимнего покоя, при прогрессирующ ем снижении температуры. О снов
ная масса воды замерзает при температуре выше — 10 °С, но и при более низких 
температурах вода продолжает превращаться в лед. Уменьшение количества 
воды в результате ее замерзания действует на протоплазму подобно высуш ива
нию. .(П о  Scholander, F la g g , Hock, Irv in g , из L e v itt, 1956, и по данным Красав- 
цева, 1968.)

плазме не установится равновесие сосущих сил между льдом и 
водой. Положение равновесия зависит от температуры; при темпе
ратуре — 5°С  равновесие наступает примерно при 60 бар, а при 
— 10 °С — уже при 120 бар. Таким образом, низкие температуры 
действуют на протоплазму так же, ка к  высыхание.- Морозоустойчи
вость клетки более высока, если вода прочно связана со структу
рами протоплазмы и осмотически связана. При обезвоживании ци
топлазмы (безразлично, в результате засухи или замерзания) 
инактивируются ферментные системы, ассоциированные с мембра
нам и ,— системы, участвующие главным образом в синтезе АТФ  
и в процессах фосфорилирования (У. Хебер, К . Сантариус). И н ак
тивацию вызывают чрезмерные и потому токсичные концентрации 
ионов солей и органических кислот в незамерзшем остаточном
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растворе. Напротив, сахара, производные сахаров, определенные 
аминокислоты и белки защищают биомембраны и ферменты от 
вредных веществ (Н. А. Максимов, И. И. Туманов, О. А. Красав
цев). Наряду с этим есть указания на то, что при замерзании бел
ки денатурируются, что такж е ведет к  повреждению мембран 
(Д ж . Л евитт).

Термоустойчивость

Термоустойчивость — это способность организма переносить 
большую жару или холод без необратимого повреждения. Термо
устойчивость растения складывается из способности протоплазмы 
переносить экстремальные температуры (толерантность по Д ж . Ле- 
витту) и из эффективности мер, которые замедляют или предот
вращают развитие повреждений (избегание). Компоненты термо
устойчивости схематически представлены на рис. 176.

Термоустойчивость
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Рис. 176. Компоненты  термоустойчивости. (L e v itt,  1958.)

Меры, позволяющие избегать повреждения

Возможные способы защиты клеток от температурного повреж
дения немногочисленны и не очень эффективны. Изоляция от пере
грева и охлаждения может дать лишь кратковременную защиту. 
Так. например, в густых кронах деревьев или у подушечных рас-
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тений почки, листья и цветки, находящиеся в глубине и ближе 
к  земле, меньше подвергаются опасности замерзнуть в результате 
отдачи тепла путем излучения, чем наружные части растения. 
Виды хвойных с особенно толстой коркой лучше выдерживают по
жары в подлеске. Общее же значение имеют главным образом две 
защитные меры: замедление образования льда в тканях и (при 
жаре) охлаждение путем отражения падающих лучей и с помощью 
транспирации.

Замедленное образование льда в тканях. Растворенные веще
ства понижают точку замерзания растворов. Клеточный сок замер
зает в зависимости от его концентрации при температурах от — 1 
до — 5°С ; клетки, соединенные в ткани, замерзают при несколько 
более низкой температуре, чем клеточный сок, так ка к  помимо 
осмотически обусловленной депрессии точки замерзания здесь дей
ствуют и другие силы, связывающие воду (например, матричные). 
Кроме того, вода в клетках способна к  переохлаждению, т. е. она 
может охлаждаться ниже точки замерзания без немедленного об
разования льда. Однако переохлажденное состояние неустойчиво, 
оно редко сохраняется дольше нескольких часов и в лучшем случае 
помогает избежать заморозка, вызванного излучением. Лиш ь очень 
редко возможно бывает постоянное переохлаждение до низких тем-

Plectrantbus fruticosus
Сок

и
Лист

Г *

то.

о 2 з 5 6 71 4
Время, ч

Рис. 177. Ход изменения температуры в листе и в соке, отж атом  из листа 
P lectran thus, во время опыта с замораживанием. В момент 0 пробы были пере
несены в предварительно охлажденную  камеру. Там их температура быстро сни
жалась до границы  переохлаждения ( Ш О л). Л и с т  переохлаждался до более 
низкой температуры (до точки замерзания листа, Т З Л, —  приблизительно до 
— 6 °С ), чем фильтровальная бумага, пропитанная отж аты м  соком (примерно до 
— 2 °С ). С началом процесса замерзания температура в листе и в соке внезапно 
повышалась в результате освобождения теплоты кристаллизации, а затем вновь 
медленно понижалась. Н аивысш ая температура, достигнутая при этом экзотер
мическом процессе, мож ет считаться точкой замерзания (тканей листа, Т З Л, 
или системы отж аты й  сок —  фильтровальная б ум ага ). П ри оттаивании повыш е
ние температуры листа замедляется в области точки  замерзания благодаря 
расходованию теплоты плавления. (U llr ic h , Made, 1940.) Совершенно аналогич
ный ход замерзания установил еще в 1914 г. Н . А. М аксимов.

20*
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ператур (— 2 0 °С и даже ниже), как, например, в тканях почек 
азалии или в древесинной паренхиме некоторых лиственных де
ревьев. Переохлаждение и последующее замерзание можно обна
ружить, если тщательно следить за снижением темпратуры в рас
тении. Сначала температура ткани понижается лишь с небольшим 
запозданием по сравнению с охлаждением воздуха до температур 
ниже нуля. Затем присходит внезапный подъем температуры в ре
зультате освобождения теплоты кристаллизации, что указывает 
на начало замерзания (рис. 177). Наивысшая температура, кото 
рую  можно измерить во время образования льда после переохлаж
дения, соответствует точке замерзания ткани. К а к  только устанав
ливается равновесие между жидкой и твердой фазами, температу
ра вновь понижается. Точку замерзания ткани можно считать гра
ницей зоны ослабления стресса.

Понижение точки замерзания дает хотя и ограниченную, но 
надежную защиту от мороза — единственную, на которую растения 
могут рассчитывать в период вегетации и которая может быть со
вершенно достаточной даже зимой для вечнозеленых листьев сре
диземноморских и субтропических растений (табл. 48). Листьям, 
закончившим дифференциацию, чаще всего не угрожает опасность 
замерзания вплоть до температур от — 3 до — 5 °С, а к  зиме тем
пература замерзания в связи с накоплением осмотически актив
ных компонентов клеточного сока в вечнозеленых листьях снижает
ся еще на 2— 5 °С. Только молодые листья, цветки и сочные плоды 
замерзают уже при температуре от — 1 до — 2 °С.

Таблица 48. Холодостойкость (температура, при которой 
начинается повреждение), начало замерзания (температура, 
при которой начинается образование льда) и «льдоустойчивость» 
вечнозеленых листьев и хвои зимой. Л ьдоустойчивость соответствует 
разности м еж ду холодостойкостью  и началом замерзания 
(из Larcher, 1973)

Растение
Холодо
стойкость,
°c

Начало 
замерза
ния, CC

Льдоус
тойчи
вость, °c

E uca lyp tus  g lobu lus — 3 — 3 Нет
C itru s  lim on - 5 — 5 »
C eraton ia  s iliqua — 5 - 5 »
N erium  oleander — 7 — 7 »
O lea europaea —  10 — 10 »
P inus pinea — 11 — 7 4
Quercus ilex — 13 — 8 5
Cupressus sempervirens — 14 — 5 9
Taxus baccata - 2 0 — 6 14
Abies alba — 30 - 7 23
Picea abies - 3 8 - 7 31
P inus cembra — 42 — 7 35
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Охлаждение путем отражения падающих лучей и с помощью 
транспирации. Опасное повышение температуры растений возмож
но (если не считать пожаров) только при сильной инсоляции. П о
вышенное отражение падающих лучей противодействует крайнему 
перегреву, та к же ка к  и расположение листьев под малым углом 
к  солнечным лучам. Существуют деревья из семейства бобовых,, 
которые при температуре воздуха выше 35 °С, несмотря на хоро
шее водоснабжение, отвесно складывают листочки своих сложных 
листьев и благодаря этому вдвое сокращают поглощение радиации.

Защитой от перегрева служит такж е  транспирационное охлаж 
дение. Пока возможна быстрая подача больших количеств воды 
к  листьям, они остаются у пустынных и степных растений на 4— 6° 
(а иногда даже на 10— 15°) холоднее окружающ его воздуха; 
в противном случае они повреждались бы (см. рис. 164).

Устойчивость протоплазмы

Длительное и регулярно повторяющееся воздействие крайних, 
температур растения могут выдерживать только в том случае, если 
сама протоплазма жаро- или морозоустойчива. Эта особенность, 
обусловлена генетически и поэтому у разных видов и даже сор
тов выражена в разной степени. Однако это не такое свойство, 
которое присуще растению постоянно и всегда в одинаковой мере. 
Проростки, весенние побеги древесных растений в период их интен-

Rhododendron ferrugineum Olea europaeaP
? -4

- 1 0
-12

g -15 

1-20
-2 5

x
VIII X X I I II VI VIIIIV X XII II IV VI

М есяцы

Рис. 178. Изменения холодостойкости и температуры начала замерзания листьев 
у  рододендрона и маслины на протяжении года. Д л я  специфической устойчиво
сти то го  или иного вида характерны  степень закалки  и выраженность тенденции-1 
к  ее потере в то время года, ко гда  возм ожны  морозы, а та кж е  «расстояние» 
м еж ду началом замерзания (пунктирная кривая) и начинающ имся повреждением. 
Л истья  маслины в случае их замерзания повреждаю тся и зимой; листья родо
дендрона переносят зимой образование льда и приобретают . за ка л ку  к  морозу. 
Заш трихованная область —  пром еж уток м еж ду м ин и м а л ьн о й  устойчивостью  по
сле потери закал ки  в результате многодневного пребывания в теплом помещении- 
и м а кси м а л ьн о й  устойчивостью, которая мож ет быть достигнута постепенным- 
закаливанием. Где-то м еж ду этими пределами находится, в зависимости от пред
шествовавшей погоды, ф акт ическая холодостойкость растений в откры том грунте.. 
(П о  Pisek, Schiessl, 1947; Larcher, 1954, 1963, и неопубликованным данным.)
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сивного растяжения, культуры микроорганизмов в фазе экспонен
циального роста вряд ли способны закаливаться и поэтому чрез
вычайно чувствительны к  температуре.

Устойчивость к образованию льда и закаливание к действию 
мороза. В областях с сезонным климатом наземные растения при
обретают осенью «льдоустойчивость», т. е. способность переносить 
образование льда в тканях. Весной, с распусканием почек они 
снова утрачивают эту способность, и теперь замерзание приводит 
к  их вымерзанию. Таким образом, холодостойкость многолетних 
растений вне тропиков регулярно колеблется в течение года между 
минимальной величиной в период вегетации и максимумом в зим
нее время (рис. 178). Льдоустойчивость формируется постепенно 
осенью. Первая предпосылка для этого — переход растения в со
стояние готовности к  закаливанию, наступающее только тогда, 
когда заканчивается рост. Если готовность к  закаливанию достиг
нута, то процесс закаливания может начинаться (рис. 179). Этот 
процесс состоит из нескольких фаз, каждая из которых подготав
ливает переход к следующей. По теории, разработанной И. И. Ту
мановым, закаливание к  морозу у озимых злаков и плодовых де-
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Рис. 179. Схема изменений морозостойкости яблони в связи с фазами развития 
и температурой внешней среды. Обозначения:-----------   морозостойкость в со
стоянии покоя, ----------------- после начала роста, ---------  после повторного закали

вания; 4 закаливание; t  потеря закал ки ; j  повторное закаливание. (П о  Т ю 

риной, 1975.)
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ревьев (эти растения изучались наиболее основательно) начинает
ся многодневным (до нескольких недель) воздействием температур 
чуть выше нуля. На этой фазе, предшествующей закаливанию, 
в протоплазме накапливаются сахара и другие защитные веще
ства, клетки становятся беднее водой, а центральная вакуоль рас
падается на множество мелких вакуолей. Благодаря этому прото
плазма оказывается подготовленной к  следующей фазе, проходя
щей при регулярных слабых морозах от — 3 до — 5°С. При этом

Рис. 180. Зависимость морозо
стойкости ветвей различных де
ревьев от продолжительности 
закаливания при постоянной 
температуре — 10 °С. I  —  дуб; 
2 —  ель; 3 —  сосна; 4 —  береза. 
(П о  Красавцеву, 1960.)
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ультраструктуры и ферменты протоплазмы перестраиваются таким 
образом, что клетки переносят обезвоживание, связанное с обра
зованием льда. Только после этого растения могут, не подвергаясь, 
опасности, вступать в заключительную фазу процесса закаливания, 
которая при непрерывном морозе по меньшей мере от — 10 до 
— 15 °С делает протоплазму в высшей степени морозоустойчивой.

Зоны эффективных температур для разных видов различны 
(рис. 180). Готовые к  закаливанию сеянцы березы, которые до на
чала процесса закаливания вымерзали бы при температуре от — 15 
до — 2 0 °С, переносят после окончания первой фазы закаливания 
уже — 35 °С, а при полной закалке они выдерживают даже охлаж
дение до — 195 °С. Таким образом, холод сам по себе стимулирует 
процесс закаливания. Если мороз ослабевает, то протоплазма 
опять переходит в первую фазу закаливания, однако устойчивость 
снова может быть поднята холодными периодами до наивысшего 
уровня, пока растения остаются в состоянии покоя.

В зимний период на сезонный ход морозостойкости наклады
ваются кратковременные (индуцированные) адаптации, благодаря 
которым уровень устойчивости быстро приспосабливается к  изме
нениям погоды. Холод больше всего способствует закаливанию 
в начале зимы. В это время устойчивость может за несколько дней 
подняться до наивысшего уровня. Оттепель, особенно в конце 
зимы, вызывает быстрое снижение устойчивости растений, но и 
в середйне зимы после выдерживания в течение нескольких дней 
при температуре от + 1 0  до + 2 0 0С растения в значительной мере 
теряют закалку., Способность изменять морозоустойчивость под 
влиянием холода и тепла, т.ве. диапазон индуцируемых адаптаций
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Р ис. 181. Годовой ход морозостойкости камбия ветвей белого ясеня из И нсбрука , 
Боцена и Рива (на оз. Гарда). В верху  —  изменение устойчивости по месяцам, вни
з у  — ъ сопоставлении с фенологическими фазами (символы слева направо: пож ел 
тение листвы, листопад, начало зимнего покоя, основной морозный период, ранняя 
весна, набухание почек, раскрывание почек, полное распускание листвы. У  отдель
ных точек указаны  даты взятия проб; то т  ж е  фенологический аспект наступает 
весной в И нсбруке  почти на месяц позже, чем в Боцене и на оз. Гарда. О бнару
живается, что различия в годовом ходе устойчивости у  данного вида растений 
следует объяснять прежде всего различиями хода развития во времени. (Larcher, 
JWair, 1968.)
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Рис. 182. Различия х о л о д о с т о й к о с т и  почек на одном побеге F rax inus  ornus  
•в зависимости от степени развития: А  —  конец ноября, Б  —  зимой, В  —  начало 
набухания почек, Г  —  при весеннем распускании почек. К  —  кам бий побега. (M a ir , 
1968.)



Тепловой режим и влияние температуры 313

устойчивости, является конституционным признаком отдельных ви
дов растений (см..рис. 178).

После окончания зимнего покоя способность к  закаливанию 
и вместе с тем высокая степень закалки быстро утрачиваются. 
Весной существует тесная связь между активированием распуска
ния почек и ходом изменения устойчивости (рис. 181 и 182).

Жароустойчивость. У  многих растений жароустойчивость также 
обнаруживает сезонные изменения, которые, правда, отличаются 
значительно меньшей амплитудой, чем в случае морозоустойчиво
сти. Они регулируются в основном процессами развития, а такж е 
в какой-то мере зависят от изменений температуры воздуха 
(рис. 183). Все растения в течение главного периода роста очень 
чувствительны к  жаре. Многие наземные растения умеренной зо-

SedumTun S

50 о

/  Рост новых побегов

Весна Лето Осень Зим а I II III IV  V VI VII VIIIIX X XI XII

Р и с . 1 8 3 . Схема сезонных изменений жаростойкости различных типов растений 
(слева) и фактические данные о жаростойкости листьев у некоторых видов в 
разное время года (справа). Изменения устойчивости как приспособление к изме
нению внешней температуры обозначены на схеме двойной штриховкой, снижение 
устойчивости в период интенсивного роста —  вертикальной штриховкой, повы
шение устойчивости во время зимнего покоя указано черным. Тип А  виды с не
прерывным приспособлением жаростойкости к ходу изменения температуры место
обитания (пример —  водоросль R h izo c lo n iu m ). Тип S: виды с повышением жаро
стойкости в теплое время года (пример —  Sedum  m on ta n u m ). Тип W : виды с 
повышением устойчивости в связи с изменениями протоплазмы во время зимнего 
покоя (пример —  Abies a lb a ).  Тип S /W : виды с повышением устойчивости летом 
и зимой и двумя минимумами устойчивости в связи с повышенной .активностью 
роста весной и осенью (пример —  A rte m is ia  cam pestris  и другие степные расте
ния). (Scholm, 1 9 6 8 ;  Biebl, M aier, 1 9 6 9 ; Bauer, 1 9 7 0 ; Gamper, 1 9 7 6 ;  схема по 
Лархеру.)
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ны приобретают наибольшую жароустойчивость в период зимнего 
покоя. Наряду с этим экологически парадоксальным явлением, 
связанным с процессами развития, у наземных растений встречает
ся такж е дополнительное летнее или же только одно летнее повы
шение устойчивости, а у некоторых растений сезонных колебаний 
вообще нет. Экологически целесообразно ведут себя водоросли. 
К а к  пресноводные, так и морские водоросли приспосабливают 
свою жароустойчивость к  температуре воды; устойчивость их вы
ше всего в конце лета, а ниже всего зимой. Годовая амплитуда 
тем шире, чем больше разница температур воды летом и зимой.

На тепловой стресс растения реагируют чрезвычайно быстрой 
индуктивной адаптацией. Молекулярный механизм приспособления 
протоплазмы к  жаре основан, очевидно, прежде всего на конфор- 
мационных изменениях и стабилизации структуры белковых ве
ществ (В. Я- Александров). Закаливание к  жаре может осущест
вляться за несколько часов, та к что в жаркие дни устойчивость 
после полудня выше, чем утром. Обычно эта повышенная устой
чивость довольно скоро исчезает, если становится прохладнее, 
однако в некоторых случаях протоплазма остается жароустойчи
вой, если растения развивались при постоянной повышенной тем
пературе (акклиматизированные к  жаре экотипы ).

Конституционные типы термоустойчивости

Не все растения могут переносить низкие температуры и тем 
более образование льда, а такж е не все льдоустойчивые виды спо
собны проходить все фазы процесса закаливания. По отношению 
к  жаре разные виды растений тоже обладают весьма различной 
чувствительностью и неодинаковой закаливаемостью. Если под
разделить растения в соответствии с максимальной достижимой 
устойчивостью, эффективностью защитных механизмов и плазма
тической термоустойчивостью, то получатся группировки, имею
щие такж е и экологическое значение, поскольку специфический 
тип устойчивости определяет границы возможного распростране
ния растений (табл. 49 и 50). В качестве меры устойчивости обыч
но приводят температуру, при которой погибает половина взятых 
проб растений (летальная температура TL50).

Холодостойкость

В зависимости от степени и специфического характера холо
достойкости можно выделить следующие группы растений.

1. Нехолодостойкие растения. К  этой группе относятся все те 
растения, которые серьезно повреждаются уже при температурах 
выше точки замерзания: водоросли теплых морей, некоторые гри
бы и многие листостебельные растения тропических дождевых ле
сов.



Таблица 49. М аксимальная термоустойчивость пойкилогидрических растений 
при хорошем водоснабжении и в сухом состоянии (по данным многих авторов; 
ссылки на источники см. у  Christophersen, 1955; B ieb l, 1962;
A ltm a n n , D ittm e r, 1966; Z im m erm ann, B u tin , 1973; Larcher, 1973)

Группа  растений

Температура холодового 
повреждения, °С1^

Температура теплового 
повреждения °С2^

сырые сухие сырые сухие

Риккетсии 50— 70

Бактерии 
Ф итопатогенные бактерии \ 
Зоопатогенныс бактерии 
Преимущ ественно, сапрофит-) 

ные бактерии 
Термофильные бактерии 
Споры бактерий

От —15 ДО —196

Д о  - 2 5 3

4 5 -5 6 (6 0 )  
5 0 -7 0  

до 70

до 95 
80— 120 Д о  160

Г  рибы

Д р о ж ж и
Фитопатогенные грибы 
Преимущественно сапроф ит

ные грибы 
Термофильные грибы 
Споры грибов

Примерно д о —20

От 0 до — 10 
и ниже 

О коло + 5

45— 65(70)
40— 60(80)

5 0 -6 0 (1 0 0 )

7 5 -1 0 0  

Выше 100

Водоросли

М орские водоросли
глубоководные (тропики) 
глубоководные (холодные 

моря)
водоросли приливной зо

ны
Пресноводные водоросли

Наземные водоросли 
Термальные водоросли 

эукариотические 
сине-зеленые

О т + 1 6  до + 5  
Около — 2

От — 10 до — 40 
( - 7 0 )

От — 5 до — 10 
( - 2 0 )

От — 10 до — 30 — 196

3 2 -3 5
2 2 -2 6

3 6 -4 2

40— 45(50)

45—50 1  
70— 75

Л иш айники От - 8 0  до -1 9 6 - 1 9 6 3 5 -4 5 70— 100

М хи

Лесные напочвенные мхи 
Скальные мхи

О т — 15 до — 25 
- 3 0 — 196

40— 50 180—95
100— 110

Папоротники - 2 0 — 196 4 7 -5 0  * 6 0 -1 0 0
Семенные растения

Ram onda m ycon i 
M yro tham nus f la b e llifo lia

- 9 - 1 9 6  
—  196

48 56
80

' )  П ри экспозиции не менее 2 ч. 
2) П ри  получасовой экспозиции.
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Таблица 50. Термоустойчивость листьев листостебельных растений 
различных климатических областей. Г / . 5о при 2 -часовом 
или более продолжительном воздействии холода или получасовом 
высокой температуры (по данным многих авторов 
и неопубликованным измерениям)

воздействии

Растения
Холодовое поврежде
ние в закаленном  
состоянии: T L ^ 0, °С

Тепловое по
вреждение в 
период 
вегетации: 
T L b0. °С

Тропики

Деревья
Растения ни ж ни х  ярусов 
Высокогорные растения

От + 5  ДО — 2 
От -f-5  до — 2 
О т — 5 до — 10

4 5 -5 5  
4 5 - 4 8  

Около 45

Субтропики

Ж естколистные древесные растения 
Субтропические пальмы 
С уккуленты

От — 8  до — 12 
От — 5 до — 14 
О т — 5 до — 10

5 0 -6 0
5 5 -6 0
5 8 -6 5

Умеренная зона

Вечнозеленые древесные растения прибреж
ных районов с м ягкой зимой 

Кустарн ички  приатлантических пустошей 
Летнезеленые деревья и кустарни ки  с ш и

роким ареалом

От — 6 до — 15

О коло — 20 
(от — 25 до — 40)1)

5 0 -5 5

4 5 -5 0  
Около 50

Травянистые растения
солнечных местообитаний \  
затененных местообитаний /  

Водные растения

О т — 10 до — 20 

Около — 10

4 8 -5 2
4 0 -4 5
3 8 -4 2

Районы с холодной зимой

Вечнозеленые хвойные 
Альпийские кустарнички 
Травянистые растения высокогорий и А р к 

тики

— 40 и ниже 
О т — 20 до — 70 

(от — 30 до 
- 1 9 6 ) 1)

4 4 -5 0
48— 54
4 4 -5 4

' )  З а ч а тк и  листьев в в егетативны х по чках .

2. Неморозостойкие растения. Эти растения хотя и переносят 
низкие температуры, но вымерзают, ка к  только в тканях начинает 
образовываться лед. Неморозостойкие растения защищены от по
вреждения только средствами, замедляющими замерзание. В бо
лее холодное время года у них повышается концентрация осмоти
чески активных веществ в клеточном соке и в протоплазме, а такж е 
переохлаждаемость, что предотвращает или замедляет образо
вание льда при температурах примерно до — 7 °С, а при постоян
ном переохлаждении и до более низких температур. В период ве
гетации все листостебельные растения неморозостойки. В течение
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всего года чувствительны к  образованию льда глубоководные водо
росли холодных морей и некоторые пресноводные водоросли, тро
пические и субтропические древесные растения и различные виды 
из умеренно-теплых районов (см. такж е табл. 48).

3. «Льдоустойчивые» растения. В холодное время года эти рас
тения переносят внеклеточное замерзание воды и связанное с ним 
обезвоживание. Устойчивыми к образованию льда становятся не
которые пресноводные водоросли и водоросли приливной зоны, 
наземные водоросли, мхи всех климатических зон (даже тропиче
ской) и многолетние наземные растения областей с холодной зи
мой. Некоторые водоросли, многие лишайники и различные древес
ные растения способны чрезвычайно сильно закаливаться; тогда 
они остаются без повреждений и после продолжительных суровых 
морозов, и их можно охлаждать даже до температуры жидкого 
азота.

Эволюция морозоустойчивости

Тонкая градация различий в устойчивости между растениями 
разных климатических зон указывает на то, что способность к  при
обретению большой морозостойкости постепенно вырабатывалась, 
по-видимому, в ряду поколений с различной экологической устой
чивостью. Первый этап заключался, вероятно, в том, что растения 
адаптировали к  низким температурам свой ферментный аппарат 
и структуру мембран, которые раньше были нехолодостойкими. 
Следующим этапом могло быть повышение переохлаждаемости и 
снижение точки замерзания тканей, благодаря чему растения мог
ли без вреда переносить умеренные эпизодические морозы. Спо
собность протоплазмы становиться устойчивой к  образованию льда 
в процессе постепенного закаливания могла развиться только у тех 
растений, в жизненном цикле которых было генетически закреп
ленное чередование периодов активности и покоя. Морозостойкость 
цветковых растений могла быть результатом двух вначале раз
дельных эволюционных этапов; легко заметить, что тенденция 
к улучшению защиты от мороза усиливается с увеличением высоты 
над уровнем моря, а тенденция к  большей «льдоустойчивости» — 
по мере приближения к  полярным широтам. В тропических высо
когорных районах, которые считают местом ранней эволюции по
крытосеменных, под влиянием больших суточных колебаний тем
пературы, характерных для тропических гор, может быть, выраба
тывались и отбирались такие метаболические адаптации и защи
щающие от замерзания механизмы, которые в наши дни действуют 
у горных растений в течение всего года и представляют собой 
первую фазу закаливания. Механизмы защиты от мороза могут, 
по-видимому, реализоваться в принципе независимо от перехода 
6 состояние покоя. В районах с субэкваториальным муссонным
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климатом (чередованием периодов засухи и дождей) ритм веге
тации, по всей вероятности, был навязан распространявшимся 
в глубь материка покрытосеменным внешними условиями, причем 
с наступлением периода покоя одновременно требовалось и повы
шение засухоустойчивости. Если понимать «льдоустойчивость» про
топлазмы ка к способность переносить обезвоживание в результате 
образования льда, то можно предположить, что растения, выдер
живающие в состоянии покоя сильное высыхание, становятся 
устойчивыми и к  отбуханию, обусловленному морозом. Среди фи
логенетиков господствует мнение, что развитие сосудистых расте
ний началось в условиях влажных тропиков, а позднее они, рас
пространяясь вдоль горных иепей, проникли в субтропические 
районы с дождливыми и засушливыми периодами и, наконец, в уме
ренную зону. На этом пути через субтропики — районы с периоди
ческим увлажнением и эпизодическими морозами —  эволюция, 
возможно, довела морозостойкость до такого уровня, который поз
волил многолетним растениям завоевать районы с холодной зимой.

Жароустойчивость

Жароустойчивость зависит от продолжительности воздействия 
тепла, т. е. подчиняется закону дозы: более умеренная жара при 
большой продолжительности оказывает такое же повреждающее 
действие, ка к  и кратковременная сильная жара. Поэтому услови
лись характеризовать устойчивость переносимостью определенных 
температур при их получасовом воздействии. Если бы вместо это
го высокая температура поддерживалась в течение часа, то преде
лы устойчивости лежали бы примерно на 1— 2°С  ниже. По отно
шению к  жароустойчивости можно различать следующие группы 
растений.

1. Нежаростойкие виды. В эту группу можно объединить все 
виды, которые повреждаются уже при 30— 40 °С, в крайнем слу
чае при 4 5 °С: эукариотические водоросли и подводные листосте
бельные растения, лишайники в набухшем состоянии (которые, 
однако, при сильной инсоляции скоро высыхают и в таком состоя
нии вполне жаростойки) и, наконец, большинство мягколистиых 
наземных растений. Различные фитопатогенные бактерии и вирусы 
такж е разрушаются при относительно низких температурах (на
пример, вирус увядания томатов при 40— 45 °С ). Все эти виды 
могут заселять лишь такие местообитания, в которых они не под
вергаются слишком большому перегреву, а более сильную жару 
выносят разве только в том случае, если они способны эффектив
но понижать собственную температуру за счет транспирации (ви
ды, «снижающие температуру», по О. Л анге ).



Тепловой режим и влияние температуры 319

40

Е  ,  
К 3 20
2 а
гм
Е  (*
! §  ю 11
S i
С  О 4 '

34 56 78 9  1011 12 13 14 15  1_____ !_____ I
42 43

ТемператураС
44 45 46

4 5 6

47

< V » V\ м  \ \ \

\ . \  'хХ
\ \ \  \ \Ч \\ \ I 

V \ \  \  I 
\\ \ \  \ \
*  U  U  

7 10 9 8 >2»;

39 40 41 42 43 4 4 45 46 47 43 49 50
. Температура ,°С

Рис. 184. Ж аростойкость клеток эпидермиса листьев у  различных видов A lliu m  
( А )  и злаков (Б ) .  (Александров, 1975.)
Виды A ll iu m : 1 —  A . s tr ip ita tu m ; 2 —  A . a lexe janum ; 3 —  A . kara tav iense ; 4  —  А . а \- 
la tunense; 5 —  A . g ig a n te u m ; 6 —  A . paradoxum ; 7 — A . gultschense; 8 —  A . ch ri- 
s to p h ii; 9 —  A . w in k le r ia n u m ; 10 — A . su vo ro v ii; 1 1 — A . a ltis s im u m ; 12 —  A . oscha- 
n in ii;  13 —  A. hym eno rrh izum ; 14 —  A . long icu sp is ; 15 —  A . barszczew skii; 16 — 
A . pscemense; 17 —  A . v a v ilo v ii;  18 —  A . f i lid e n s ; 19 —  A . g a la n th u m ; 20 —  A . se- 
nescens; 2 1 — A. schoenoprasum ; 22 —  A . brevidens. Сплошные кривые —  длительно 
вегетирующ ие луки, прерывистые —  луки-эфемероиды.
Злаки : / — A rc ta g ro s lis  a rund inacea; 2 —  Роа a lp in a ; 3 —  D a c ty lis  g lom e ra ta ; 
4  —  E lym us a renarius ; 5  —  P hragm ites  com m unis; 6 —  H ordeum  lepo rinum ; 7 —  Pa- 
nicum  m iliaceum ; 8  —  Zea m ays; 9  —  Eleusine in d ica ; 10 —  Im pe ra ta  cy lin d r ic a ;  
11 —  A r is t id a  k a re lin i i;  12 —  S orghum  a lm um . Сплошные кривые —  злаки триб уме
ренного пояса, прерывистые —  злаки субтропических и тропических триб.

2. Жаровыносливые эукариоты. Растения солнечных и сухих 
местообитаний, ка к  правило, обладают высокой способностью за
каливаться по отношению к  жаре; они переносят получасовое на
гревание до 50— 60 °С. Температура немного выше 60 °С являет-
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Рис. 185. Отношение м еж ду распространением растений и их жаростойкостью . 
М ерой устойчивости сл уж и т термостабильность движения протоплазмы при 
5-минутном воздействии ж ары . Растения из более прохладны х местообитаний в 
большинстве случаев более чувствительны к  жаре, чем растения ж а р ки х  сухих 
местообитаний. О днако  отдельные виды м огут  заметно отклоняться по своей 
жаростойкости  от статистически установленных величин. Так, у  самых ж ароустой 
чивых растений тундры  движение цитоплазмы прекращается только при та ки х  
температурах, которые вызываю т тепловое оцепенение и у  одной трети изученных 
видов из ж а р ки х  полупустынь. (П о  К и сл ю ку  и др., 1975.)

ся, очевидно, непереходимой границей для высокодифференциро
ванных растительных клеток (с ядром и другими органеллами).

3. Жароустойчивые прокариоты. Некоторые термофильные про
кариоты переносят чрезвычайно высокие температуры: бактерии 
до 90 °С, сине-зеленые водоросли до 75 °С. Они обладают, так же 
ка к  и термостабильные вирусы, особенно устойчивыми нуклеино
выми кислотами и 'белками.

Ж аростойкость —  очень специфичное свойство: даже близко 
родственные виды одного и того же рода могут заметно различать
ся по этому признаку (рис. 184). Особенно характерные различия 
в устойчивости, которые можно связать с условиями существова
ния в естественных ареалах данных растений, возникли в ходе 
эволюции и отбора. Так, например, жаростойкость листьев многих 
видов в тундре составляет 42, в тайге 44 и в ж арких полупустынях 
47 °С (рис. 185).

Термоустойчивость и ф ункции органов

Сильные холода и чрезвычайная жара ограничены во времени, 
и растения нередко избегают их воздействия, сбрасывая чувстви
тельные части, или редуцируют свое вегетативное тело до подзем
ных многолетних органов. Когда неблагоприятное время года ми-
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нует, они вновь образуют надземные органы. Поэтому для выво
дов по экологии устойчивости недостаточно знать, какова устой
чивость отдельных клеток или частей растения: должна быть из
вестна устойчивость различных органов с учетом их функций.

Из рис. 186 и 187 видно, к а к  сильно отличаются в этом отно
шении друг от друга разные органы и даже ткани одного и того 
же органа. Особенно чувствительны к  холоду репродуктивные 
органы — зачатки цветков в зимующих почках и завязи в цветках. 
В связи с вопросами распространения растений необходимо учи-

К а м н е л о м к а
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Почка м индал я  

Зима
-2 5 -1 5

- з о - f S
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Весна

Побег клена  
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Зшиа З им а  r S O f X

Рис. 186. Холодостойкость отдельных органов и тканей разных растений. У стой
чивость указана в °С. Д л я  сеянцев клена (A c e r pseudop la tanus) в качестве гр а 
ницы устойчивости приведена температура, при которой еще не наступает ни ка 
ки х  повреждений (L T 0) , во всех остальных случаях —  температура, вызывающ ая 
50% -ное повреждение (L T 5o). Наиболее чувствительные ткан и  (органы ) зачер
нены, самые устойчивые оставлены белыми. После вымерзания репродуктивны х 
частей вегетативные органы  сохраняю т, к а к  правило, способность ф ункциониро
вать, а после обш ирного повреждения тела растения особо устойчивые ткан и  в 
большинстве случаев еще остаются ж ивы м и и из них мож ет происходить регене
рация. Д л я  вы ж ивания в местах, где морозы возм ожны  в течение всего года (на
пример, для S a x ifra g a  o p p o s itifo lia  в вы сокогорны х районах), выгодно, чтобы 
существовали ясно выраженные различия в устойчивости и в состоянии активного 
развития. (П о  данным G. Rehner, из P isek, 1958; по H arrasser, 1969; Larcher, 
1970; K a in n u ille r , 1974.) r • V 1 !! '■ .
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тывать устойчивость зачатков цветков в почках, самих цветков, 
семян и незащищенных молодых растений, т. е. наиболее чувстви
тельных стадий развития, которые, ка к  правило, ограничивают со
хранение и расселение вида (правило Тинеманна). Довольно чув
ствительны к  холоду и жаре такж е подземные органы. У  древес
ных растений устойчивость одревесневших участков корневой си
стемы, прежде всего корневой шейки, имеет решающее значение 
для выживания всего растения; если эти части отмирают, то в кон
це концов гибнут и побеги. Побег наименее чувствителен к  холоду

Рис. 187. Ж аростойкость (летом) и морозостой
кость (зимой) различных органов сеянца пихты, 
в °С. Все данные относятся к  5 0 % -ному повреж 
дению. В соответствующ ие периоды корень —  
наиболее чувствительный орган, а стебель 
(УС —  камбий, Д  —  древесина)— самый устойчи
вый. Хвоя летом повреждается ж арой раньше, чем 
почки, а зимой почки заметно чувствительнее к  
морозу, чем хвоя. (Bauer, 1970; Bendetta, 1972.)

и жаре. Среди всех тканей побега наибольшей устойчивости до
стигает в закаленном состоянии камбий. Для оценки отдаленных 
последствий важное значение имеет устойчивость почек. Потеря 
листвы не так у ж  опасна для растения, если при этом почки оста
ются здоровыми, но она непоправима, если вместе с листьями по
гибла значительная часть почек. Правда, некоторые растения мо
гут еще давать побеги из наиболее устойчивых базальных резерв
ных (спящих) почек. Деревья, которые были вынуждены к  этому, 
зачастую кустятся.

Различная устойчивость растений в популяции

Отдельные возрастные стадии в популяции имеют разную 
устойчивость и неодинаково подвергаются опасности. На рис. 188 
это показано на примере древостоя каменного дуба. У ж е  мороз 
— 4 °С может уничтожить однолетний подрост; морозы от — 8 до 
— 10 °С, регулярно наступающие каж дую  зиму, исключают естест

Ж а р о ш о й -  Морозостой- ,  
кость летом кость зим ой
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венное возобновление, хотя при этих температурах взрослые ку 
старники и деревья не терпят ни малейшего ущерба. Д ля древо
стоя каменного дуба катастрофичны только морозы от — 20 до 
— 25 °С, если они длятся достаточно долго, чтобы холод проник 
в толстые стволы. Наружные части древесных крон, граничащие 
с открытым воздушным пространством, сильнее всего охлаждают
ся в результате излучения тепла и развивают более высокую хо
лодостойкость, чем находящийся в тени древостоя молодой под
рост. Таким образом, отдельные компоненты леса приспособлены 
к  температурным условиям своего местообитания. Это относится и 
к  растениям кустарникового и травяного яруса, у которых побеги 
и почки возобновления становятся тем более холодостойкими, чем 
дальше они находятся от почвы и слоя подстилки (табл. 51).

Не только разные возрастные стадии, но и отдельные особи 
в популяции различаются по своей резистентности и способности 
к  закалке. Эти различия могут послужить основой для выработки 
особо устойчивых экотипов и  рас, способных выжить даже в том 
случае, если когда-нибудь климат ухудшится и сохранение вида 
в данном районе окажется под угрозой.

Тяжелое
повреждениеН и ж е  Ш Ш -8-С  Ш Ш -Ъ -С Щ Ш ^ -20'С \

Рис. 188. Стратиф икация холодостойкости зимой в низкоствольном лесу Quercus 
ile x  и опасность вымерзания отдельных возрастных стадий древостоя. На рисун
ка х  слева и справа на белом поле указана температура, при которой еще не 
наступает повреждений, на сером поле —  температура, вызывающ ая 50% -ное 
повреждение. Сеянцы в возрасте 1— 3 лет погибаю т при морозах от — 10 до 
— 15еС. (Larcher, M a ir, 1969.)

21*
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Таблица 51. М аксимальная холодостойкость листьев, почек 
и подземных органов различных растений (по T il l,  1956)

Части растения Холодостойкость зимой, сО

Подземные органы 
Корни, корневища, почки возобновления 

Надземные органы 
Травянистые растения 

зимнезеленые листья 
3— 5 см над листовой подстилкой 
5— 10 см над листовой подстилкой 
10— 2 0  см над листовой подстилкой 

почки
под листовой подстилкой 
над самой листовой подстилкой 
3— 2 0  см выше слоя подстилки 

К уста рн и ки  и кустарнички
S aro tham nus scoparius, ассимилирующие стебли 
E rica  te tra lix , листья 
E rica  te tra lix ,  почки 

Деревья
F agus sy lva tica , вегетативные почки 
B e tu la  pendula, цветочные почки 
B e tu la  pendula, вегетативные почки

О т — 6 до — 13,5

От — 11,5 до — 14,5 
О т — 11,5 до — 18,0 
От — 13,0 до — 20 ,0

От — 7 ,0  до — 11,5 
От — 12,5 до — 18,0 
От — 15,5 до — 19,5

— 18,5 
- 20,0 
—  19,5

- 2 9 , 0
- 3 8 , 0
— 40 ,0

Шансы на выживание и границы существования

Растения встречаются на Земле повсюду; это означает, что они 
должны выдерживать подчас и экстремальные температурные 
условия. Ш ансы на выживание какого-либо вида растений опреде
ляются его способностью благополучно переносить разнообразные 
воздействия в метеорологически неблагоприятные периоды и вре
мена года и сохраняться в угрожаемых местообитаниях. В ж ар
кий период растения ,не только испытывают воздействие высоких 
температур, но и подвергаются одновременно опасности высыха
ния; зимой, кроме прямого действия холода, имеются другие источ
ники опасности, такие, ка к  зимняя засуха, давление снега и лави
ны. Вероятность выживания вида в данном местообитании тем 
выше, чем больше устойчивость наиболее чувствительных жизнен
но важных частей растения ко всем этим стрессовым факторам, 
чем лучше и полнее устраняются возникшие повреждения (репара
ционная способность) и чем меньше угрожаю т растению регуляр
но повторяющиеся «эксцессы» погоды.

Репарационную способность определить нелегко. Однако ее 
можно приближенно оценить, если знать степень устойчивости по
чек возобновления и многолетних органов, на которых они нахо
дятся, и если при случае использовать в качестве природного э к о
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перимента продолжительные и суровые зимы, поздние и ранние за
морозки или ж аркие периоды, чтобы подкрепить сделанные выво
ды наблюдениями в естественных условиях.

Чтобы судить об угрозе стресса, нужно познакомиться с дан
ными о наличии, частоте и вероятности наступления опасных тем
ператур (предельные и средние экстремальные температуры). Если 
нет данных о температуре растений, то берут грубые результаты, 
полученные при наблюдениях в стандартных метеобудках, которые 
можно в случае необходимости использовать и для экологических 
выводов, однако при этом следует помнить о возможных ошибках.

(
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КЛИМАТИЧЕСКАЯ РИТМИКА  
И РИТМИКА ВЕГЕТАЦИИ

Различные участки земной поверхности получают разное ко 
личество энергии в соответствии с их положением относительно 
Солнца. Поступление энергии, зависящее от направления солнеч
ных лучей, периодически изменяется в связи с вращением Земли 
вокруг оси и обращением ее вокруг Солнца. Этот фактор внешней 
среды определяет суточную и сезонную периодичность во всех сфе
рах земного шара, в том числе в биосфере.

К Л И М А Т И Ч Е С К А Я  Р И Т М И К А

Смена дня и ночи

Вращение Земли обусловливает смену дня и ночи, т. е. светлых 
и темных часов (фотопериодизм). Светлая фаза является перио
дом обогревания, ночь —  периодом охлаждения, поэтому фотопе
риодизм сопровождается термопериодизмом, который, ка к  правило, 
несколько отстает от фотопериодизма: температура воздуха дости
гает максимума не во время наивысшего стояния Солнца, а немно
го позже; температурный минимум наступает только к  концу ночи.

В низких географических широтах фотопериод мало изменяется 
в течение года. Поэтому в тропиках нет ясно выраженных времен

с.ш. з .д . а б с .а ы с . с.ш. зд. а б с .о ы с .

Месяце/

Рис. 189. Суточные и годовые колебания температуры воздуха и длины дня и 
ночи (область ночного времени заш трихована) в Оксфорде и в Кито . Район 
Оксфорда —  пример местности средних ш ирот с морским климатом (незначитель
ные суточные колебания тем пературы ); район К и то  —  пример местности с э ква 
ториальным высокогорным климатом (сильные суточные колебания температуры, 
почти полное отсутствие годовых колебаний). (T ro ll,  1955.)
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года, главный климатический ритм связан здесь со сменой дня и 
ночи («суточный климат», рис. 189). При сильном излучении тепла 
на возвышенных плато и в горах этот ритм может сопровождать
ся весьма значительными колебаниями температуры. В тропиче
ских горах растения на больших высотах подвергаются в течение 
всего года действию ночных морозов, которые могут достигать 
— 10 °С, а днем температура около почвы поднимается до 30 °С 
и выше («климат с перемежающимися морозами»).

С м ена времен го д а

По мере удаления от тропиков отношение между продолжи
тельностью дня и ночи все больше изменяется в течение года, а за 
Полярным кругом ко времени солнцестояния смена дня: и ночи 
полностью прекращается. В средних широтах летом день длится до 
16 часов, а зимой он вдвое короче. За сезонным изменением фото
периода следует годовой ход температур. Баланс радиации к  зиме 
становится отрицательным, прежде всего из-за удлинения фазы 
ночного излучения (а такж е вследствие уменьшения солнечной 
радиации), поэтому бедное светом время года становится холод
ным («сезонный климат», рис. 189). Жизнедеятельность растений 
могут подавлять не только сезонные холода с одновременным не
достатком света, но и периодические засухи. Причина этих засух — 
сезонные сдвиги в циркуляции больших воздушных масс, вызывае
мые различиями в энергообмене низких широт, богатых радиацией, 
и бедных ею высоких широт.

Р И Т М И К А  В Е ГЕ Т А Ц И И

В еге та ци он н ы й  период  и кл и м а ти ч е ски е  ри тм ы

Вследствие периодичности освещения, длины дня, температуры 
и осадков (их вида и обилия) происходит регулярное чередование 
благоприятных и неблагоприятных для вегетации периодов. Расте
ния приспосабливаются к  климатическим ритмам путем ритмиче
ского  изменения состояния протоплазмы (проницаемости, вязко
сти), метаболической активности, процессов развития и устойчи
вости к  внешним факторам. Прохождение жизненного цикла со
гласуется главным образом с продолжительностью вегетационного 
периода и с существующими в этот период условиями (например, 
световым и температурным режимом). Начиная с 40-го градуса 
широты дни в течение всего вегетационного периода становятся 
длиннее, чем ночи, а с 50-го градуса — намного длиннее (рис. 190). 
Д ля процветания и распространения вида в определенном районе 
необходимо, чтобы его жизненный цикл мог быть согласован с хо
дом периодических явлений в окружающ ей среде (Э. Д иле). Вид
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Рис. 190. Продолжительность вегетационного периода (число месяцев со сред
ней температурой воздуха выше 10 °С) в местностях различной географической 
ш ироты  (кр у ж о ч ки  и кривая / )  и зависимость средней температуры (кривая I I )  
и длины дня (кривая I I I )  в период вегетации от ш ироты  местности. В низких 
ш иротах в течение всего или почти всего года преобладают благоприятные для 
растений температуры и условия ко р о тко го  дня. В вы соких ш иротах вегетацион
ный период ограничен коротким  летом, когда  там сущ ествую т условия длинно
го дня, а температура воздуха в среднем ненамного ниже, чем во время вегета
ционного периода в средних ш иротах. (Totsuka, 1963.)

растения, раса (сорт) или даже экотип хорошо акклиматизируется 
в том случае, если вегетационный период используется полностью, 
от начала до конца, без риска повреждения растений при наступ
лении последующего неблагоприятного сезона. Это обеспечивается 
обычно тем, что приобретение устойчивости связано с процессами 
развития (рис. 181). Плохо приспособленные растения либо слиш
ком поздно трогаются в рост, а затем слишком медленно разви
ваются и повреждаются первыми зимними морозами, либо, наобо
рот, в случае преждевременного начала роста им угрож аю т позд
ние весенние заморозки, а при слишком быстром окончании про
цессов развития они не полностью используют благоприятное 
время (рис. 191). Поэтому невозможность синхронизировать ритм 
вегетации с климатическим ритмом представляет собой барьер 
для распространения вида, который, правда, может преодолевать
ся в процессе эволюции путем образования разновидностей.

Сезонный ход  роста и развития

Рост и развитие — это процессы, которые протекают по генети
чески заданной программе, координируются гормонами и модифи
цируются под влиянием внешней среды. Взаимодействие всех этих
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'Рис. 191. Схема временной координации м еж ду климатической ритм икой и рит
микой вегетации деревьев. Слева представлено хорошее соответствие м еж ду го 
довым ходом температур (прерывистая кривая) и физиологической активностью  
(сплош ная кр и в а я), а справа  —  результаты отсутствия приспособленности. П р и 
способленные к  теплым условиям экотипы  переходят в состояние активности 
только после значительного повышения температуры (вертикальная ш три хов ка ), 
а экотипы  вы соких ш ирот, адаптированные к  холоду, заканчиваю т свой зимний 
покой уж е  при небольшом потеплении (перекрестная ш три хов ка ). Если перенести 
теплолюбивый экотип  в высокие ш ироты, то  он сохранит свою тенденцию к  за 
поздалому началу развития, и его годичный прирост вызреет не полностью. 
П оэтом у такой экотип еще до перехода в состояние зимнего покоя м ож ет быть 

захвачен врасплох и поврежден морозами. Холодостойкий экотип, перенесенный 
в более теплый район, распустится слиш ком рано и потому будет подвергаться 
опасности повреждения весенними заморозками; кроме того , он закончит свой 
рост, приспособленный к  коротком у вегетационному периоду, преждевременно 
и не использует больш ую часть благоприятного сезона. (П о  результатам экспери
ментов Л англета , из B u nn ing , 1953.)

внутренних и внешних факторов приводит к  расчленению жизнен
ного цикла растения на фазы развития, которые плавно переходят 
друг в друга или же сменяются скачкообразно.

Последовательность фаз жизненного цикла

Ж изнь каждого организма начинается с определенного этапа 
репродуктивных процессов, за которым следуют процессы вегета
тивного развития (рост, органогенез), а затем опять репродуктив
ные процессы, приводящие к  следующему поколению. На этом 
жизненный цикл замыкается.

Ж изненный цикл непрерывно растущих растений

В районах с ярко выраженным сезонным климатом (лето — 
зима, период дождей —  засушливый период) непрерывно расту
щие растения должны иметь короткую продолжительность ж и з
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ни — это яровые однолетники в умеренной зоне, озимые однолет
ники в районах с дождливой зимой и короткоживущ ие эфемеры 
дождливого периода в пустынях. У  всех этих однолетних растений 
отдельные этапы жизненного цикла в непрерываной последова
тельности плавно переходят друг в друга. Сразу после прораста
ния семян вегетативные органы окончательно формируются и за
тем продолжают расти. Когда интенсивность роста побегов сни
жается, растения зацветают. Во время созревания плодов уже ста
новятся заметными процессы старения вегетативных органов — 
распад белков и пожелтение листьев. В конце концов все растение 
отмирает, и только семена остаются живыми, пребывая в состоя
нии покоя до тех пор, пока их не пробудят условия, благоприят
ные для прорастания.

В районах, где условия на протяжении всего года благоприят
ны для роста, как, например, во влажных тропиках, имеются та к
же многолетние растения с непрерывным ростом, которые могут 
достигать высоты деревьев, прежде чем их точка роста перейдет 
к образованию цветков. У  моноподиально растущих полукустар
ников и деревьев после созревания плодов отмирает весь побег 
(например, у монокарпических пальм). Непрерывный рост наблю
дается в тропиках у древовидных папоротников, хвойных и пальм, 
а такж е у высокотравья (например, у бананов).

Растения с периодическим (прерывистым) ростом

Д аж е  в тропиках большинство древесных растений не растет 
на протяжении всего года. Хотя тропические леса могут оставать
ся зелеными круглый год, отдельные деревья чаще всего образуют 
новую листву только в течение нескольких недель и рост побегов, 
такж е происходит периодически. В районах с сезонным климатом 
периоды интенсивного развития и покоя координируются во време
ни условиями среды, так что они протекают у разных видов расте
ний одного района почти одновременно. Кажды й период вегетатив
ного развития начинается с распускания почек и развертывания 
листвы и заканчивается вызреванием нового прироста, закладкой 
новых почек и листопадом (у вечнозеленых растений — сбрасыва
нием листвы прошлых лет). Если растение достигло зрелого воз
раста, то тогда к  циклу роста вегетативных органов присоединяет
ся репродуктивный цикл (закладка цветков, сбрасывание плодов). 
В зависимости от вида растения фазы вегетативного роста и ре
продуктивного развития могут чередоваться или протекать одно
временно.

Одновременность этих процессов можно наблюдать чаще всего- 
в- тропиках, где многие растения цветут весь год и непрерывно' 
плодоносят. Примерами могут служить кокосовая пальма, виды- 
Citrus, Ficus и Hibiscus, Carica papaya и манговое дерево. После
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довательное наступление вегетативной и репродуктивной фаз ха
рактерно для многолетних растений средних и высоких широт и за
сушливых областей, но встречается и в тропиках. Очень резко вы
ражено чередование вегетативной и репродуктивной фаз у двулет
них трав и особенно у геофитов. У  многих древесных растений 
формирование цветков, которые закладывались в течение вегета
ционного периода, тянется так долго, что они распускаются только 
после листопада. Есть древесные растения (особенно в тропиче
ских и субтропических засушливых районах), у которых цветки 
появляются только в конце вегетационного периода на голых 
ветвях. Если вполне дифференцированные зачатки цветков в по
следующий период покоя будут задержаны в своем дальнейшем 
развитии, получится тип раноцветущих растений, которые цветут 
до распускания листьев. К  этому типу относятся многие наши пло
довые деревья и, кроме того, некоторые кустарнички и многолет
ние травянистые растения А рктики  и высокогорья, у которых вско
ре после таяния снега распускаются цветки, сформированные 
в предыдущем году.

Фенология

В районах со сменой времен года ход жизнедеятельности рас
тений синхронизирован с ходом метеорологических условий. В пре
делах данного климата и генетически обусловленной нормы реак
ции ритмика вегетации может такж е зависеть от вмешательства 
животных и человека (например, повторное распускание почек 
у лиственных деревьев после объедания листвы майским жуком , 
ритм, связанный с сенокосом; рис. 192 и 193). В связи с этим 
наступление и продолжительность определенных фаз развития 
в разные годы неодинаковы. Фенологи наблюдают в течение года 
за циклом роста побегов, цветения, плодоношения и отмирания 
(равно ка к  и за другими сезонными явлениями в природе) и уста
навливают время этих событий («фенологические сроки»). Основу 
научной ^фенологии заложил еще в середине X V I I I  века К . Л и н 
ней; однако уже гораздо раньше фенологические наблюдения за
писывались и использовались людьми, связанными с природой. 
В Японии в течение ряда столетий фиксировалось начало цвете
ния вишни, и многие крестьянские приметы свидетельствуют об 
острой наблюдательности и глубоком понимании связи между хо
дом метеорологических событий и вегетацией растений.

Фенологические сроки. Фенология и до сегодняшнего дня осно
вывается на наблюдении внешних, видимых изменений в состоянии 

•растений (фенофаз). Фенологические записи дают весьма ценные 
для экологии сведения о средней продолжительности вегетации и 
периода облиствения отдельных видов в данном районе (рис. 194) 
и о местных и обусловленных погодой различиях в сроках прохож-
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Рис. 192. Приспособление луговых растений к  ритмике сенокошения, а  —  R anun
cu lus асег; б —  Taraxacum  o ffic in a le ; в  —  B e llis  perenn is; г —  C olch icum  au tum -  
nale. (Stengel, Tischler, 1965.)
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Рис. 193. Фенологический спектр для ковыльной степи, a — I r i s  p u m ita  L ;  
б  —  F e s tu ca  s u lc a ta  H ack; в  —  C a rd u u s  u n c in a tu s  М . В.; г — G a la te l la  v i l lo s u la  
N ovopokr.; d  — A r te m is ia  a u s tr ia c a  Ja cq .; 1 —  вегетативное состояние; 2 —  буто
низация; 3 —  цветение; 4  —  созревание; 5  —  обсеменение; 6  —  отмирание. Ш и ри на  
полосы соответствует обилию вида (% ) .  (П о  Ш алы ту, из Beidem ann, 1974.)
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Рис. 194. Ф енологический спектр для вы сокорайграсового луга  {A rrhenathere tum  
e la tio r is )  в Польш е и для видов древесного и травяного ярусов смешанного 
дубового леса в северо-западной Германии. В  случае R anuncu lus fic a r ia  для 
сравнения представлена та кж е  фенология растений из А нглии и У краины . Форма 
изображения по Ш енн икову : в нижней части показано вегетативное развитие, 
в верхней —  репродуктивное. 1 —  период облиствения; 2  —  пожелтение; 3  —  коло
шение злаков; 4  —  закладка  цветочных почек; 5  —  цветение; 6  —  созревание пло
дов и осыпание семян. У  H epatica  с помощ ью неодинаковой ш триховки показан 
переход о т  прош логодней листвы к  вновь образованной. (S a lisbu ry , 1916; E llen - 
berg, 1939; Jankow ska, L ie th , 1970; Горыш ина, 1972.)

дения фенологических времен года (рис. 195 и 196). Находясь на 
стыке биологии и климатологии, фенология не ограничивается чи
сто описательной фиксацией сроков —  она пытается такж е объяс
нить их зависимость от климатических факторов. Однако это не 
так просто, поскольку в то время, когда проявляется какая-то оп
ределенная фенофаза, вызвавший ее внешний фактор, например 
переход температурного порога, уже давно миновал. Несмотря на 
это, даже простые наблюдения позволяют установить некоторые 
связи.

Протекание фенофаз в умеренной климатической зоне

1. Момент наступления фенофаз в первом полугодии зависит 
главным образом от перехода специфических температурных поро
гов. Это можно показать, сравнивая распределение температур
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Рис. 195. Фенологический календарь для северных и южных предгорий Альп. 
Обозначения: светлый круж ок —  начало цветения; светлый лист —  распускание 
листвы; черный круж ок —  созревание плодов; черный лист черешком вниз —  
пожелтение листьев, черешком вверх —  листопад. Круги от периферии к  центру: 
календарные месяцы; средние границы фенологических сезонов; морозный период 
(заштрихованный участок); средние температуры; во внутреннем круге —  дли
тельность светлого периода суток (в часах). При тщательном сравнении схем А 
и Б  обнаруживаются характерные различия в моментах наступления определен
ных фенологических фаз и сдвиги в их последовательности. Так, например, клен 
остролистный цветет севернее Альп раньше яблонь, южнее Альп — одновременно 
с ними. Это явление называют фенологической интерцепцией. Кроме того, из 
рисунка видно, подвергаются ли цветки и молодая распустившаяся листва от
дельных видов (например, яблони) в определенном районе опасности поврежде
ния поздними заморозками. (П о  Larcher, 1964, с использованием фенологических 
данных Schnelle, 1955, и Marcello, 1959.)
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Рис. 196. Фенологическая карта уборки урожая озимом пшеницы в Европе. (Schnelle, 1955.)
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в данной местности с фенологическими сроками (рис. 196 и 197), 
Раскрывание почек, распускание листвы, начало цветения деревь
ев и кустарников и появление всходов возможны только тогда, 
когда температура воздуха и почвы регулярно поднимается выше 
соответствующих пороговых уровней. В общем температурный по
рог для раскрывания почек и зацветания лежит между 6 и 10°С , 
у раноцветущих и горных растений ниже (у некоторых около 
0 °С ), у поздноцветущих выше (например, у многих кольцепоровых

Рис. 197. Связь между ноч
ной температурой (слева) 
и фенологическим развитием 
лесных растений (справа) 
на. склоне Большого Арбера 
в Баварском лесу. /  —  побе
ги черники достигают длины 
4 см; I I  —  побеги бука до
стигают длины 4 см; I I I  —  
развертывание листьев бу
ка. (П о  Frenzel, Fischer, из 
Geiger, 1961.)

fumypa а мае- июне

деревьев между 10 и 15 °С, у хлебных злаков около 15 °С ). У  то
поля, березы и некоторых видов хвойных листья развертываются 
уж е  при температуре немного выше 0 °С. Из раноцветущих геофи
тов первой появляется пролеска сибирская (S c illa  s ib ir ica ), кото
рая обильно цветет уже при температуре воздуха 0,5— 2 °С.

Однако распускание и цветение могут вызываться теплом толь
ко  в том случае, если уже наступила готовность к  развитию, т. е. 
если растение пробудилось от своего зимнего покоя (см. стр. 345).

2. Фенологические сроки, приходящиеся на второе полугодие, 
такие, ка к  созревание плодов, пожелтение листьев, листопад и 
сроки уборки урожая полевых культур, подвержены влиянию 
прежде всего тех факторов среды, которые замедляют или уско
ряют процессы созревания -и старения. Наибольшую роль играет 
опять-таки тепловой режим, но теперь прежде всего в смысле по
вышения продуктивности растений. Поэтому обращают внимание 
не столько на пороговые температуры, сколько на сумму тепла, 
т. е. на число часов с благоприятной температурой. Кроме того, 
решающее значение имеют поступление питательных веществ и 
воды и прежде всего влияние фотопериода на сроки цветения, 
.листопада и наступления зимнего покоя (табл. 52). У  различных 
видов пожелтение листьев и листопад подготавливаются коротким 
днем. К а к  только температуры опускаются ниже пороговых зна-

Фенолоеические наблюдения
900

5 800

о 700

690
5 6 7 0

1няя минималь
но 25 20 15 10
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Таблица 52. Влияние факторов внешней среды на листопад 
у  деревьев (по A d d ico tt, 1968)

Действие

Фактор
ускоряющее замедляю

щее

Освещение
Недостаток, избыток +
Фотопериод длиннее +
Фотопериод короче +

Температура
Тепло +
Легкий мороз +
Ж ара, сильный мороз 

Вода 
Засуха

+

+
Избыток +

Минеральные вещества
Азотные удобрения н -
Недостаток минеральных веществ +
Избыток Zn, Fe, C l +
Засоление почвы + +

Газы
Недостаток кислорода +
Этилен +
Вредные газы +

чений (между 10 и 5 °С ), наступают эти заключительные фазы фе
нологического календаря. В горах листопад начинается на верши
нах и быстро продвигается в сторону долины.

Фенологические процессы в тропиках

В тех тропических и субтропических районах, где бывают 
дождливые и засушливые периоды, фенологические фазы связаны 
с этим чередованием времен года. Дождливый сезон является 
главным периодом вегетации, а в засушливое время злаки и дру
гие травянистые растения засыхают, листопадные деревья сбрасы
вают свою листву, а вечнозеленые древесные породы теряют в пер
вую половину засушливого периода большую часть своих старых 
листьев. Вечнозеленые деревья цветут чаще всего в начале влаж 
ного сезона, с наступлением дождей у них распускаются цветки, 
образовавшиеся раньше. Напротив, листопадные деревья тропиков 
и субтропиков цветут нередко в середине засушливого периода.

Во влажных тропиках такж е  наблюдаются фенологические 
аспекты, только они не так заметны, ка к  в районах с резкой сезон

22— 2396
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ной климатической ритмикой. Д аж е  в экваториальной зоне раз
личные климатические факторы изменяются на протяжении года. 
В некоторых тропических странах это происходит во времени не
регулярно и в небольшом масштабе, в других эти изменения очень 
значительны и предсказуемы. Д аж е  в обычно богатой осадками 
экваториальной зоне могут с большой регулярностью наступать 
засушливые периоды. Не следует такж е на основании довольно 
постоянных в течение всего года цифр среднемесячных температур 
делать вывод, что температура воздуха всегда остается одинако
вой. За мало изменяющимися месячными средними скрываются 
значительные колебания температуры в течение коротких периодов 
и в разное время суток. Д аж е  очень небольшое изменение длины 
дня на протяжении года влияет на процессы развития, та к ка к  
тропические растения способны реагировать на чрезвычайно сла
бое фотопериодическое раздражение.

Фенологические процессы в вечнозеленых лесах влажных тро
пиков можно уловить только статистически, т. е. в том случае, 
если они затрагивают очень большое число видов и индивидов. 
Распускание почек, формирование новых листьев и рост побегов 
в длину нередко достигают высшей точки ко времени равноденст
вия; таким образом, у многих тропических деревьев новые листья 
образуются два раза в год (рис. 198). Листопад в тропических ле
сах можно наблюдать в течение всего года. Однако слой подстил-

Климатические факторы

Алина дня 12 ± 0,5 ч 

Радиация

Температура воздуха  

Суточные колебания температуры 

Осадки

Фенофазы

Распускание потек

Цветение

Плодоношение

Листопад Листопадные деревья 

Вечнозеленые деревья

Р и с . 198. Сезонный ход процессов развития деревьев в вечнозеленых т р о п и ч е 
с к и х  лесах Ганы (6 ° с.ш.) и изменчивость климатических ф акторов. В периоды 
равноденствий заметно чаще наблюдаются распускание почек, смена листвы, 
цветение и плодоношение. (Longm an, Jon ik, 1974 )
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ки, которая на две трети состоит из листьев, в определенное время 
становится более мощным. Непрерывно растущие растения сбра
сывают листья в зависимости от возраста листьев и без сезонной 
периодичности, а у вечнозеленых растений с прерывистым ростом 
листопад следует за ритмом листообразования. Из факторов внеш
ней среды синхронизирующую роль при сбрасывании листьев игра
ют распределение осадков и длина дня; при этом возрастающая 
сухость почвы и укорочение дня служат сигналом для листопада.

мо

ТаЪеЬша

ЮО

XII
Месяцы

Рис. 199. Фенология цветения различных видов B ignon iaceae в Панаме и Коста- 
Рике. C rescenlia  cu jete  —  постоянно цветущее дерево, которое опыляется летучи
ми мышами; P hryganocyd ia  corym bosa  —  лиана со многими коротким и периодами 
цветения; Tabebuia oc/zracea —  дерево с кратковременным, но чрезвычайно обиль
ным цветением в засуш ливый период. Кроме того, есть виды, которые, подобно 
растениям умеренной зоны, обильно цветут в течение нескольких недель. (G en try , 
1974.)

Цветение в тропиках происходит у некоторых кустарников и у не^ 
прерывно растущих вечнозеленых деревьев в течение всего года. 
Однако у большей части видов имеется определенный период цве
тения, который иногда бывает очень коротким (рис. 199). По пе
риодичности цветения можно разделить тропические деревья на 
постоянно цветущие (например, виды H ib iscus), цветущие время 
от времени (например, Cassia f is tu la ), цветущие отдельными оча
гами (некоторые эпифитные орхидеи) и сезонно цветущие виды. 
Сезонное цветение встречается в районах с периодическими засу
хами и отчетливым сезонным изменением длины дня. Влияние 
внешней среды на процесс цветения тропических растений еще 
мало изучено. У  кофейного дерева и чайного куста образование 
цветков индуцируется коротким днем; дальнейшее развитие цве
точных почек и их распускание могут быть ускорены кратковре
менной сухостью или резким падением температуры на несколько 
градусов. Плоды, так же ка к  и цветки, можно найти в тропиче
ских лесах в растущем и созревающем состоянии в течение всего

22е
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года, однако плодоносящие деревья, ка к  правило, чаще встречают
ся в засушливые периоды, чем во время обильного выпадения 
осадков.

Фенометрия

Для точного анализа влияния внешних факторов на ход разви
тия растений недостаточно простых фенологических наблюдений. 
Д ля этого требуются фенометрические измерения роста, прежде 
всего при таких «скользящих» процессах, ка к  развертывание 
листьев, рост в длину побегов и корней (рис. 200 и 203) и кам 
биальный рост в толщину (рис. 201). Один из видов фенометри
ческого исследования —  определение текущего прироста массы и 
развития листовой поверхности у отдельных растений и в фитоце
нозах. В качестве примера приведем фенологический ход деятель
ности камбия.

Фенометрия годичных колец. Деление клеток камбиального
слоя обнаруживает тесную связь с ростом побегов в длину. У  од
нолетних растений оно начинается тогда, когда растяжение в ос-

200
Htlianthus m u u s  

Монпелье
150

160

Высота

120

800,

600

Ш

200

М о й

Рис. 200. Фенометрический анализ прироста подсолнечника в ю ж но й  Ф ранции. 
Развертывание и растяжение листьев количественно охарактеризовано индексом 
листовой поверхности (И Л П ) ,  рост побегов и корней —  продукцией сухого  ве
щества. (E cka rd t et a l., 1971.)
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новном уже закончено, а у древесных растений оно ежегодно акти
вируется в связи с распусканием почек и развертыванием листьев. 
Первым признаком начавшейся активности камбия служит набу
хание камбиальных инициалей, в результате которого радиальные 
стенки сильно растягиваются и легко разрываются. Фенологически 
это проявляется в том, что в это время кору нетрудно снять с ветки
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] 1 JL in IV V VI VII VIII IX X X I X II
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—  п р ир ост  д р е в е с и н ы  - - -  п р е к р а щ е н и е  п р и р о с т а  

S -начало д иф ф еренцирооки  поздней древесины

Р и с . 2 0 1 .  Сезонная периодичность деятельности камбия и  прироста древесины 
у  различных древесных пород и у  деревьев одного и то го  ж е  вида в разных 
климатических условиях. У  маслины и  хермесового дуба (Q uercus cocc ife ra ) 
рост в толщ ину и дифференцировка ксилемы внезапно останавливаются под. 
влиянием сухости летом и пониж енны х температур зимой; прерванный рост сразу 
ж е  возобновляется, ко гда  наступаю т более благоприятные условия. У  двух д ругих  
видов дуба активность камбия прекращается летом и годичный прирост закан 
чивается благодаря эндогенному ритм у дифференцировки. Пример лиственниц из: 
долины, с горного  склона и с границы  лесной растительности показывает, что 
по мере увеличения высоты над уровнем моря камбиальная деятельность начи
нается все позже, а дифференцировка поздней древесины преждевременно прекра
щается. (M esseri, 1 9 5 1 ;  T ra n q u illin i,  U n te rho lzne r, 1 9 6 8 .)

(отделяемость коры ). Вскоре после этого начинаются первые деле
ния. У  многих тропических и субтропических деревьев, а та кж е  
у  инжира, маслины и молодых растений некоторых древесных по
род начинается внезапный и неупорядоченный рост в толщину,, 
который прекращается, когда внешние условия становятся небла
гоприятными (рис. 201). У  древесных растений умеренных ш ирот 
за год образуется, ка к  правило, одно кольцо прироста (годичное 
кольцо), которое в древесине состоит из гистологически различи
мых зон — весеннего прироста и летнего прироста.

На продолжительность камбиальной активности и на тип диф
ференцировки, т. е. образование ранней или поздней древесины, 
влияют факторы внешней среды. Поэтому точные измерения роста 
стволов в толщину при помощи дендрометров и гистологические 
исследования прироста древесины служат важной фенометриче
ской основой для изучения влияния внешних факторов на этот
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процесс. Обычно образованию ранней древесины способствуют 
все те факторы, которые благоприятны такж е  для распускания по
чек и для роста в длину молодых побегов, а все то, что тормозит 
ipocT побегов и ускоряет старение листьев, приводит к  дифферен- 
цировке элементов поздней древесины. Толщина клеточных стенок 
В приросте древесины зависит от притока углеводов, поэтому она 
.’позволяет сделать заключение о продуктивности фотосинтеза 
в  данном году. Световое довольствие, температура, поступление 
питательных веществ, водоснабжение и всевозможные повреждаю
щие факторы внешней среды (такие, ка к  воздействие паразитов, 
поедание животными, жара и мороз), а такж е иммиссионные на
грузки  и продолжительность фотопериода влияют прямо или кос
венно на ширину прироста и дифференцировку годичного кольца. 
Если точно известны специфический характер роста и реакция 
камбия данного вида на различные факторы, то строение годич
ных колец представляет собой настоящую летопись событий, 
влиявших на рост в предшествующие годы (рис. 202).

Чередование периодов вегетации и покоя

Регулярное чередование периодов активного развития и перио
дов, когда рост бывает временно приторможен или совсем пре
кращается, может быть обусловлено неблагоприятными условия
ми внешней среды, но оно может такж е быть наследственно за
программированным и происходить спонтанно. По В. Пфефферу 
следует различать вызванные внешними условиями, этиономные 
перерывы в развитии и автономный, генотипически закрепленный 
ритм.

Вынужденные перерывы роста

В развитии некоторых растений периоды покоя не запрограм
мированы. Эти растения проходят свой жизненный цикл без пере
рыва, если только их не будут вынуждать к  этому неблагоприят
ные внешние факторы. Многие озимые однолетние травы (напри
мер, Senecio, Cerastium, Capsella) задерживаются в своем разви
тии только тогда, когда температура опускается ниже точки 
замерзания, и возобновляют рост с наступлением оттепели. У  спо
ровых растений вплоть до папоротников такж е наблюдается вы
нужденное внешними обстоятельствами временное прекращение 
роста, который возобновляется сразу после улучшения условий. 
Рост корня — судя по многим признакам, древнейшего органа рас
тений — регулируется, по-видимому, только этиономно. Решающую 
роль играет температура почвы, а недостаток воды действует лишь 
в том случае, если он достигает опасной степени.
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Автономный ритм

У большинства цветковых растений чередование активности и 
покоя обусловлено генетически (поэтому его называют такж е 
«эндогенным» или «эндономным» ритмом). Это проявляется в пе
риодическом росте побегов в длину и в толщину, в периодической 
(а не непрерывной) смене листвы и в ритмическом заполнении и

Т и п  P o p u lu s

Populus trich o ca rp a

Picea abies

m rv  у  v i VII v iii ix  x  x i xn  m
М есяцы

. а  начало растяжения почек v  начало пожелтения листвы

Рис. 203. П рирост в длину побега (вверх) и корней (вниз, зачернено) различных 
древесных пород в течение года. У  типа Quercus  рост побегов заканчивается рано; 
он состоит из ряда последовательных этапов, которые прерываются эндогенно 
обусловленными паузами роста. В большинстве случаев бывает два этапа, но 
второй этап м ож ет отсутствовать; иногда в конце лета появляется дополнитель
ный И ванов побег. К  этом у ти пу  относятся, кроме приведенных на рисунке видов, 
сосна и пихта. У  типа P opu lus  рост побегов в определенное время регулируется 
длиной дня и температурными условиями. К  этом у ти пу  принадлеж ат та кж е  
липа и белая акация. Рост корней у  обоих типов регулируется в основном внеш 
ними факторами, часто он начинается до образования новых побегов и продол
ж ается  до поздней осени. (H o ffm a n , 1972.)

опорожнении запасающих органов. Д ля автономного ритма харак
терно то, что он существует и поддерживается без внешнего по
вода. Д аж е  в постоянно влажных тропических районах, где внеш
ние условия благоприятны для растительности в течение всего 
года, только 20% вечнозеленых деревьев растут непрерывно на
подобие однолетних трав, у остальных же наблюдаются перерывы 
в развитии. Злаки и геофиты сохраняют четко выраженный ритм 
развития, согласованный с осадками и температурными условиями 
степей и саванн, даже если они проникают в районы, где в этом 
нет надобности.



Клим атическая ритм ика  и ритмика вегетации 345

В областях с климатическим ритмом наследственно обуслов
ленные «физиологические часы» настраиваются на ход метеороло
гических условий (рис. 203, тип P opulus). Однако при более тщ а
тельном анализе роста побегов у некоторых видов можно выявить 
значительную автономию. Превосходным примером, служат буки 
и дубы, которые заканчивают свой рост в длину в начале лета, 
т. е. в такое время, когда дни еще не стали короче и все осталь
ные внешние факторы не препятствуют росту. Спустя несколько 
недель вновь пробуждается готовность к  развитию, что может при
вести к  повторному распусканию почек (образованию Ивановых 
побегов). Только осенняя погода вызывает окончательное прекра
щение роста (см. рис. 203, тип Quercus).

Зимний покой древесных растений

К  концу лета в пазухах листьев закладываются боковые поч
ки, а верхушка побега превращается в зимующую почку или хи
реет и отмирает. Когда листва начинает желтеть, почки уже на
ходятся в покое. Переходят в состояние зимнего покоя и другие 
части растения, ка к  это наблюдается у камбия и остальных тканей, 
побега, которые приобретают при этом способность к  закаливанию 
против мороза и дегидратации. Происходит отложение запасных 
веществ (крахмала и ж ира ), различные ассимиляты и минераль
ные вещества перемещаются. Изменяется такж е ферментный ап
парат: активность гидролитических ферментов и каталазы возрас
тает, активность полифенолоксидаз уменьшается, вместо многих 
ферментов появляются родственные им изоферменты, которые дей
ствуют таким же образом, но с иной зависимостью от температу
ры. Эти перестройки при переходе к  зимнему состоянию происхо
дят не внезапно, а постепенно, одни несколько раньше, другие поз
же и не во всем растении одновременно. Если зимний покой 
автономно запрограммирован, то он проходит несколько фаз. По 
В. Иогансену можно различать три последовательных этапа: под
готовительную фазу, глубокий покой и завершающий период покоя 
(рис. 204).

1. Подготовительная фаза (V orruhe). Она начинается в почках 
еще до листопада. У  некоторых древесных растений окончание 
периода роста и переход в состояние покоя индуцируют короткие 
дни — например, у тополей и ив, берез, лещины, буков, дубов, 
клена, елей и лиственниц, т. е. главным образом у видов, прони
кающих далеко на север. Критическая длина дня составляет 12— 
15 ч, а у субарктических экотипов ели даже 20 ч. Поэтому следует 
говорить в связи с периодами покоя не о коротком, а об укорачи
вающемся дне. Некоторые высокоширотные арктические растения 
(например, S axifraga  r iv u la r is )  реагируют не только на укороче
ние фотопериода, но и на убывающую интенсивность радиации.
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Рис. 204. Упрощ енная схема влияния внешней среды (подковообразная ф игура), 
управляю щ их механизмов клетки и гормональных факторов на ритм развития 
древесных растений.

Очень длинные дни задерживают наступление зимнего покоя 
у всех этих видов, а такж е у некоторых видов можжевельника и 
у многих приатлантических растений. Впрочем, длинные дни тоже 
могут (правда, не у древесных растений, а у геофитов, например 
у ландыша и различных луковичных растений) индуцировать пере
ход к  покою почек; реагирующие таким образом виды имеют, оче
видно, два периода покоя, из которых один приурочен к  большим 
зимним холодам, а второй —  к  летней засухе.

Второй важный регулирующий ф актор— это низкие ночные 
температуры (в зависимости от вида, чаще всего немного ниже 
10 °С ). Для всех растений, которые переходят в состояние покоя 
не автономно или при укорочении дня, решающим стимулом слу
ж ит понижение температуры. Речь идет прежде всего о родах, про
исходящих из ю жных районов умеренных зон, таких, ка к  ясень, 
конский каштан, сирень, вишня и многие другие. Снижение темпе
ратуры, по-видимому, вообще более эффективно, чем короткий 
день, так ка к  оно может у многих фотопериодически регулируемых 
растений заменять в эксперименте укорочение фотопериода. В при
роде фотопериодизм и термопериодизм неизбежно связаны друг 
с другом; поэтому не удивительно, что ритм вегетации и многие
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другие жизненные процессы регулируются совместным действием 
этих двух переменных. Изменение освещенности нередко служ ит 
первым стимулом к  перестройке физиологического состояния, кото
рую затем доводит до конца изменение температуры.

2. Глубокий покой (V o llruhe ). Во время подготовительной фазы 
торможение почек постепенно усиливается, пока наконец в ноябре- 
или декабре в наших широтах не наступает глубокий покой. Те
перь уже нельзя вызвать у растений распускание почек обогревом 
или удлинением фотопериода. Неспособность растений в состоянии 
глубокого покоя преждевременно трогаться в рост очень важна 
с точки зрения экологии устойчивости. Растения районов с холод
ной зимой не должны реагировать на дни с мягкой погодой в се
редине зимы, иначе при последующей волне холода они неизбеж
но повреждались бы. У  растений, которым не свойствен глубокий 
зимний покой (например, у видов C itrus ), это происходит очень 
часто. Низкие температуры ускоряют начало перехода в активное 
состояние. Многие древесные растения (тополь, клен, липы, сосны, 
семечковые и косточковые плодовые, а такж е виноград) обнару
живают сильно выраженную потребность в холоде, они могут нор
мально трогаться в рост только после охлаждения. Д ля этого 
чаще всего необходимо воздействие температур около О °С в тече
ние 3— 4 недель.

3. Завершающий период покоя (Nachruhe). После выхода из 
глубокого покоя можно вызвать развитие почек обогреванием (теп
лыми ваннами) или дополнительным освещением. В средних ши
ротах переход к  активности заканчивается в течение февраля. 
После этого начало роста зависит только от факторов среды.

Ритм вегетации и фитогормоны

Сезонные изменения активности и действующие при этом моле
кулярные механизмы изучает физиология развития, выводы кото
рой имеют первостепенное значение для экологии. Внешние фак
торы вызывают (наряду с другими биохимическими реакциями) 
прежде всего сдвиги в соотношении между стимулирующими и ин
гибирующими фитогормонами (рис. 205). При переходе в состоя
ние покоя количество гиббереллиновой кислоты, по-видимому, 
резко снижается, поэтому вначале доминируют абсцизовая кислота 
и другие ингибиторы роста. Однако уже во время глубокого покоя 
и особенно в завершающий период концентрация веществ, стиму
лирующих рост, быстро увеличивается, что вновь активирует кле
точный метаболизм и обусловливает готовность к  дальнейшему 
развитию. При этом фитогормонам приходится играть роль посред
ников между наследственно закрепленной функциональной про
граммой и влиянием внешней среды; они должны ка к можно бо
лее гармонично приспосабливать состояние растения к  внешним
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Ингибитор

Февраль М а р т

Гиббереллин

Рис. 205. Влияние холода на содержание гиббереллина и ингибиторов роста в 
ветвях черной смородины (R ibes n ig ru m ).  А ктивность  регуляторов роста опреде
ляли после разделения и х  методом хроматограф ии на бумаге при помощ и росто
вого теста на листьях ку кур узы . (П о  E l-A n ta b ly , W are ing , из Hess, 1972; P h il
lip s , 1972.)

условиям, координируя разнообразнейшие жизненные функции —  
не только рост и развитие, но такж е усвоение углерода и баланс 
ассимилятов, водный обмен и устойчивость к  неблагоприятным 
климатическим факторам. 'ч-
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Экология —  это наука, задача которой состоит в том, чтобы 
вскрыть многочисленные взаимосвязи между организмами и фак
торами местообитания, объяснить, обобщить и отобразить эти свя
зи во всей их сложности и изменчивости. Исходя из анализа раз
личных факторов, нужно попытаться охватить действие многооб
разных и все время изменяющихся условий внешней среды, реак
ции и приспособления организмов и процессы регуляции в систе
ме организм —  среда. Все факторы среды постоянно и совместно 
действуют на растение, которое должно адаптироваться к  ним, 
чтобы сохраниться в своем ареале и выдержать конкуренцию 
с другими видами. Наглядный пример многопланового переплете
ния внешних факторов, баланса веществ и процессов развития 
представлен на рис. 202. Он позволяет понять, ка к  определенная 
реакция растения (узкий годичный прирост древесины:) может 
быть вызвана самыми разными условиями и ка к  определенный 
внешний фактор вызывает разнообразнейшие эффекты.

Особенности экологической методики

Сложность воздействий внешней среды и реакции растений на 
эти воздействия заставляет тщательно планировать исследования 
и ка к  можно более всесторонне оценивать результаты измерений. 
Приводимая модель осуществления программы экологических ис
следований (рис. 206) должна дать читателю представление об 
объеме тематики и разнообразии методов работы.

Прежде всего нужно приспособить те из имеющихся методов 
измерения, которые будут признаны в данном случае пригодными, 
к  объекту исследования и особенностям пробной площади. При 
этом нередко приходится заново разрабатывать отдельные измери
тельные устройства. Собственно программа измерений включает 
получение данных о пространственном распределении и последова
тельных изменениях факторов местообитания и физиологического 
состояния растений за длительный промежуток времени (по мень
шей мере весь вегетационный период) и регистрацию этих данных 
при помощи автоматических устройств. Эколого-физиологические 
измерения в естественных условиях могут дополняться лаборатор
ными опытами; такие опыты дают хорошо воспроизводимые ре
зультаты, позволяющие судить о физиологическом состоянии рас-
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Р ис . 206. Схема этапов экспериментально-экологического исследования о т  по
становки проблемы до экологического прогноза. (П о  Larcher, Cernusca, Schm idt, 
1973; Cernusca, 1973.)
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Рис. 207. Примеры маш инного моделирования.
А. Зависимость продукции сухого вещества в хвойных лесах с И Л П  15 от балан
са радиации в дневное время и от температуры. П ри любом уровне температуры 
продукция линейно возрастает с увеличением нетто-радиации, причем подъем 
тем круче, чем выше температура. (M a tsuda , B aum gartne r, 1975.)
Б. Вычисленный брутто-фотосинтез отдельного горизонтально расположенного 
листа (О Л ) и растительных сообществ с И Л П  5 в зависимости от интенсивности 
радиации и положения листьев по отношению к  падающим лучам. /  —  вертикаль
ные листья; I I  —  листья, расположенные параллельно поверхности шаровидной 
кроны ; I I I  —  горизонтальные листья. (Ross, B ichele, 1968.)

тений при самых различных внешних условиях, причем интересую
щие исследователя факторы можно ка к  угодно варьировать по от
дельности или группами. Лабораторные измерения облегчают по
нимание результатов, полученных в естественных условиях, и поз
воляют быстро выявить лимитирующие факторы.

При подведении итогов отдельные результаты должны быть 
сведены в единое целое. При большом, ка к  правило, объеме полу
чаемых данных это можно выполнить только с помощью электрон
ных вычислительных машин. Вычисленные результаты уже нельзя 
исчерпывающе выразить в обычной словесной форме, поэтому пы
таются представить их более обозримо, в виде таких графических 
моделей, ка к  блок-схемы (см., например, рис. 3), корреляционные 
диаграммы или графы (например, рис. 202). Первый этап обработ
ки материала (синтез данных) приводит к  частичным моделям, ко 
торые описывают поведение отдельных растений и частные аспекты 
того, что происходит в местообитании (например, модель баланса 
радиации или обменных процессов). От частичной модели путь 
синтеза ведет к  модели всего фитоценоза, которая расширяется 
с помощью машинных экспериментов («проигрывание» различных 
ситуаций) и дополнительно проверяется с помощью новых целена
правленных измерений. Проверенную модель можно путем тща
тельно спланированных кратковременных измерений при характер
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ных состояниях погоды настолько расширить пространственно, что 
она охватит всю экологическую амплитуду растительного сообще
ства без затраты дополнительного труда. Общая экологическая 
модель ка к  конечный результат допускает математическую интер
претацию причинно-следственных и кибернетических связей в си
стеме растительный покров —  внешняя среда и создает основу для 
экологических прогнозов, на которых могут базироваться плано
вые решения (рис. 207).

К а к  при любых обобщениях и экстраполяциях, ценность резуль
татов, получаемых при моделировании, зависит прежде всего от 
правильного отбора первичных данных. Последние не только долж
ны быть достаточно точны, но они прежде всего должны состав
лять подходящую основу для принятия важных практических ре
шений. Конкретные результаты измерений всегда относятся толь
ко к  определенному растению в определенной фазе развития и 
к  состоянию приспособленности, которое зависит от предшествую
щих условий. Часто, хотя и не всегда, становится возможным 
обобщение —  в известных границах. Если держаться в этих грани
цах и снова и снова проверять промежуточные модельные резуль
таты путем целенаправленных измерений в природе, то математи
ческие расчеты и логические сопоставления могут привести к  вер
ным выводам. Оказание помощи в этом деле будет одной из важ 
ных задач экспериментальной физиологии растений.



ПРИЛОЖЕНИЕ

1. НЕКО ТО РЫ Е С О КРА Щ ЕН И Я  И С И М В О Л Ы , 
И С П О Л Ь ЗУЕМ Ы Е В К Н И Г Е

А — ассимиляция
А н — нетто-ассимИляция
А Д Ф — аденозиндифосфат
А кц — акцептор
АТФ — аденозинтрифосфат
Б — запас биомассы (фитомассы) в экосистеме
ДБ — изменение биомассы экосистемы (при положительных 

значениях — прирост)
д — дыхание
Дев — световое дыхание (фотодыханйе)
Дт — темновое дыхание
ДМз — означает, что учитывалась общая поверхность листа 

(верхняя +  нижняя)
днв — дефицит насыщения водой
ик — инфракрасная радиация ( >  750 нм)
И Л П — индекс листовой поверхности
ИТ — избыточная температура (превышение температуры 

растения над температурой воздуха)
к — потеря сухого вещества, потребленного консументами 

(поедание, паразитизм)
кг — килограмм, единица массы
Л — ассимилирующая поверхность
ЛЗбо — засуха, вызывающая 50%-ное повреждение
Ма — масса поглощенных минеральных веществ
Мб — запас минеральных веществ биоценоза
M i — масса включенных минеральных веществ
М к — потеря минеральных веществ вследствие поедания
Моп — потеря минеральных веществ с спадом
Mr — масса вымываемых минеральных веществ (рекреция)
мм — миллиметр, единица длины (1 мм =  10-3 м ), а также 

мера количества атмосферных осадков (1 мм осад
ков =  1 л воды на 1 м2 поверхности почвы)

НАД+ — никотинамидадениндинуклеотид; восстановленная 
ф орма: НАДН-Н+ (упрощенная форма записи 
НАД.Н2)

НАДФ+

23-2396

— никотинамидадениндинуклеотидфосфат; восстановлен
ная форма: НАДФН-Н+ (НАДФ-:Н2)
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О — количество осадков, выпадающих на растительный по
кров или на открытую поверхность 

Он — осадки, попадающие на почву под растительным по
кровом (нетто-масса осадков)

ОВВ — относительная влажность воздуха
ОксАц — оксалоацетат
Оп — потеря органического сухого вещества с спадом
О СД — относительное световое довольствие

— продукция, продуктивность растительного покрова 
Пб — брутто-продуктивность
П н — нетто-продуктивность, нетто-первичная продукция
П В  — полевая влагоемкость (почвы)
Пир — пируват
Р уД Ф  — рибулозо-1,5-дифосфат
РуФ  —  рибулозо-5-фосфат
Тр — транспирация
Тркут —  кутикулярная транспирация
Тру —  устьичная транспирация
УЗ — точка устойчивого завядания
УФ  — ультрафиолетовая радиация ( < 4 0 0  нм)
Ф — фотосинтез (брутто-фотосинтез)
Ф н — нетто-фотосинтез
ФАР — фотосинтетически активная радиация (380— 710 нм)
Ф ГА  — 3-фосфоглицериновый альдегид
Ф Г К  — 3-фосфоглицериновая кислота
Ф Е П  — фосфоенолпируват
Эв — испаряемость, потенциальная эвапорация
Э кп — экономический коэффициент продуктивности
Э кс — экономический коэффициент экосистемы
Экф — экономический коэффициент фотосинтетической спо

собности 
С — концентрация
С а —  концентрация С 0 2 или Н 20  в воздухе снаружи от

листа
Ci — концентрация С 0 2 или Н 20  в системе межклетников

листа
D — константа диффузии (м2-с-1 )
Е  — масса испаренной воды
еп • — коэффициент полезного действия лучистой энергии для

продуктивности растительного покрова 
8Ф — коэффициент полезного действия лучистой энергии в

процессе фотосинтеза 
F  — поток, поток массы
h \  — энергия кванта света (h =  6,625-10-34 Д ж -с )
/  — общая радиация в определенном участке растительно

го покрова (или водоема)
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— радиация, падающая на растительный покров (водо
ем)

— поглощенная радиация
— освещенность при компенсации (Ф  =  Д )
— освещенность при световом насыщении фотосинтеза
— фактор оборота минеральных питательных веществ в

биоценозе
— скорость реакции биохимического процесса при опре

деленной температуре
— тургорное давление, натяжение клеточной стенки
— потенциальное осмотическое давление
— отрицательный логарифм концентрации водородных 

ионов
— квантовый выход (моль 0 2-Эйнштейн-1)
— водный потенциал
— потенциал гидростатического давления, потенциал дав

ления клеточной стенки
— осмотический потенциал 
— матричный потенциал
— поток энергии
— обмен энергии в почве
— обмен энергии, обусловленный конвекцией
— обмен энергии, связанный с метаболизмом
— обмен энергии в растительном покрове
— обмен энергии, связанный с поглощением и испуска

нием радиации
— обмен энергии при испарении и конденсации
— температурный коэффициент биохимических и физи

ческих процессов
— сопротивление транспорту веществ, диффузионное со

противление
— сопротивление пограничного слоя
— устьичное сопротивление диффузии
— «сопротивление карбоксилирования»
— универсальная газовая постоянная (R =  8,3143 Д ж - 

•К -1 - моль-1)
— время (момент, продолжительность)
— температура (все данные в °С)
— матричное давление
— низкая или высокая температура, вызывающая 

50%-ное повреждение
— общее содержание воды
—  поглощенная вода
— действительное содержание воды (при взятии пробы)
— доступная вода
— потеря воды вследствие эвапотранспирации
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— вода осадков, задерживаемая растительностью 
1Гпв — содержание воды в почве при полевой влагоемкости

— содержание воды в насыщенном состоянии
^сп  — потеря воды вследствие стока и просачивания

^ уз — содержание воды в почве при устойчивом завядании
растений

Z — относительная высота 4
%о . — промилле, тысячные доли

2. С О О ТН О Ш ЕН И Я  Р А З Л И Ч Н Ы Х  Е Д И Н И Ц

Энергия
1 Д ж  =1 н • м =  1 к г  • м2 • с-2 =  1 Вт • с =  0,239 кал
1 В т-ч  =  3,6 кВ т -с  =  3,6 к Д ж  =  0,86 ккал
1 кал =  4,1868 Д ж  ,
1 кал (15°) =4,1855 Д ж  
1 кал (термохим.) =4,184 Д ж  
1 к к а л =  1,163 В т-ч

Радиация

1 В т-м _2= 1  Д  ж  • м-2 • с~1 =  1,43 • 10-4 кал-см - * -м и н -1 
1 к а л • см -2мин-1 =  6,98• 102 В т -м -2 = 6 ,98 -105 эрг-см _*-с -1 
1 эрг-см -2 -с_, =  1,43-10_6 кал • см-2 • мин-1 =  10-3 В т - м-2 
1 кл к  «  10 В т -м -2 =  0,015 кал-см -2 -мин-1
1 В т -м -2 (Ф А Р ) ^  4 мкэйнштейн • м-2 • с-1 =  40 нэйнш тейн-см-с 1 
1 Эйнштейн =  от 1 ,7-105 Д ж  (при X 700 нм) до 3-105 Д ж  (при 

Я 400 нм)

Давление

1 б ар= 1 05 н -м “ 2= 1 0 5 П а =  100 Д ж - к г -1 =  106 эрг-см -3 
1 бар =  750 торр =  0,9869 атм 
1 торр =  1,33-10-3 бар «  1 мм рт. ст.
1 атм =  1,0132 бар =  760 торр

Фитомасса

1 г сухого вещества на 1 м2= 1 0 -2 т • г а - 1 
1 г органического сухого вещества« 0 ,4 5  г  С «  1,5 г С 0 2 
1 г С «  2,2 г органического сухого вещества «  3,4 г  С 0 2 
1 г С 0 2 «  0,65 г органического сухого вещества «  0,30 г С
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 таблицы 172— 175, 177, 180—

182, 195
 транспорт 169— 170
Моделирование 251, 252 
М оре см. Водоемы
М орозоустойчивость 305— 306, 317— 

318
М орозы , защ ита от них 307— 308
—  иссушающее действие 223— 224, 

251— 252, 324
—  повреждения, вызываемые ими 

304— 306, 328

Набухание 173, 188, 209, 219 
Недостаток питательных веществ 

1 7 2 -1 7 5 , 181 
Некрозы 174, 175, 205 
Нетто-ассимиляция 103— 105

Н етто-продукция 119, 120
—  первичная 121, 128, 129, 132 
Нетто-фотосинтез 53, 54. См. также

Фотосинтетическая способность 
Н итраты , восстановление 144— 145 
Нитриф икация 144, 153— 157 
Нитрогеназная система 149, 151 
Нуклеиновые кислоты, обмен 145, 148, 

303, 304 
Нуклеопротеиды  25, 28

О безвоживание см. Испарение воды 
Озоновый экран 21, 142 
О круж аю щ ая среда 12, 349— 352 
О пад органический (подстилка) 15— 

17, 119— 121, 125, 127, 138, 151, 196
—  в ф итопланктоне 124
—  минеральные вещества 183, 193— 

196, 201
Органические кислоты, суточный ритм

47— 48, 59— 60 
О садки см. Атмосферные осадки 
Осмотически связанная вода 213 
О смотический потенциал 214, 217
 спектры  243
Осмотическое давление 213
 действие солей 187— 191
 потенциальное 192, 213, 215,

242—244, 249, 252 
 связывание воды 214
—  состояние, уравнение 215 
Относительная тургесцентность 242 
Отношение C :N  152, 153, 157 
О тражение (света) 23— 24, 36

Парабиоз 153 
Паразиты  14, 20, 295 
Пентозофосфатный цикл  145 
Первичная продуктивность 121, 128, 

129, 133
Переохлаждение воды в клетках 307 
Пищевые цепи (цепи питания) 15—  

17, 139— 140, 202 
П ланктон, водоросли 105— 106, 199 
 содержание энергии 134
—  минеральный обмен 198— 199
—  плотность популяции 106, 199
—  скорость опускания 124
—  фотосинтез 64, 65, 78— 79, 199 
Пластиды, пигменты 39— 40, 42 
Плодоношение 108, 1 12 
Плотность, стратиф икация в водое

мах 9, 37—38, 201
Плотоядные ж ивотны е (хищ ни ки) 14 
Побеги, рост 344, 345 
П огода 10
П ограничны й плазмолиз 217
—  слой 55, 56, 230, 289



П одвижное равновесие 164, 215, 218 
Подлесок (подрост) 32, 35, 77, 78, 

316, 323, 324 
П ож ары  19, 141, 197, 309 
П ойкилогидрические растения 209— 

211
П ойкилотермные организмы 282 
Полевая влагоемкость 219, 220, 223 
П олярные области, вегетационный 

период 119, 327
 водный режим  278, 280
 продуктивность растений 118,

129
 фиксация азота 149
Потенциальное осмотическое давле

ние 192, 213, 215, 242— 244, 249, 252 
П очва, вода 95, 219—225, 248, 264, 

265
—  дыхание 127, 140
—  запасы азота 154— 158 
— известковая 184— 186
—  ионы 167
—  коллоиды 163, 220
—  образование 11— 12
—  органические вещества 124, 127
—  поры 11, 219
—  реакция (pH ) 127, 164— 166
—  сосущ ая сила 2 2 1 — 2 22
—  температура 95, 223— 224, 273, 

285— 287
Почвенные заморозки 224, 273 
Почвенный воздух 127, 140 
П очки  зимующ ие 345
—  покой 346
—  распускание 336, 338, 345, 346 
П риливная зона 186, 188, 258
 термоустойчивость организмов в

ней 316, 317 
П рирост 19, 122— 127, 171, 193, 340— 

345
—  методы исследования 102— 105 
Приспособление с м .  Адаптация 
Проводящее сечение 227 
П родуктивность отдельных растений

101— 115
—  растительного покрова 115— 119 
 и  географическая широта" 118
—  фенология 342
—  экономический коэффициент 121—  

122
«Продуктивность транспирации» 240 
П родуктивны й период 117— 119, 331 
П родуценты  14 
Проницаемость 168 
Прорастание 166, 192, 298— 300 
Просачивание 265

Предметный указатель 375

Протоплазма, движение 303, 320
—  использование воды 213
—  набухание и жизненные ф ункции 

89, 92, 209, 316
—  оцепенение 296
—  устойчивость к  температурам 304—  

305, 309— 310, 314, 327
П уть  Хэтча— Слэка— Корчака  44— 48

Радиация, баланс 283— 284, 286— 288,
327

—  биологическое действие 25— 36, 42, 
130— 131, 309, 343

—  в атмосфере 21— 23
—  распределение энергии 21— 23, 28—  

38, 43, 133, 135— 136
—  фаза излучения 327
 инсоляции 285, 291, 318
Развитие, ритмика 326— 348
—  фазы 329—340
Рассеянный свет неба 23, 28, 284 
Растения-индикаторы  165, 200 
Растительноядные ж ивотны е 14 
Редуценты 14 
Рекреция 183, 184, 193 
Репарационная способность растения 

324
Рост 3 2 9 -3 3 0 , 337— 340, 342
—  влияние водоснабжения 209— 210
—  и минеральные вещества (таблицы) 

171— 176
—  и pH  почвы 165— 167
—  потребность в тепле 297— 298 
^удеральные растения 178, 182 
Р уД Ф -карбоксилаза  43

Сапрофиты 14, 17, 18, 125, 196 
Свет (см. та кж е  Радиация)
—  недостаток 29—32, 34— 35, 78, 101,

130— 131, 199
Световое довольствие 29— 38
—  дыхание (фотодыханйе) 50— 53
—  насыщение 73
Седиментационный тип круговорота  

минеральных веществ 2 0 1 , 2 02  
Сезонный клим ат 328—331, 333 
Семена, созревание 301 
Сера, кр уговорот 201—203 
Сернистый газ (S 0 2) 60, 198, 201, 

203, 207 
Серобактерии 201, 202 
Сероводород 202 
Силикатные почвы 184 
Симбиоз 19, 150— 151, 157— 158 
Симпласт корня, транспорт минераль

ных веществ 169— 170 
Смачиваемость 219, 266, 267
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Смена листвы 183, 193— 196, 344 
С нег 267, 278, 280, 281, 287, 324 
Солеустойчивость 189— 190 
Соли, выделение 183— 184, 191
—  кр уговорот 187, 193, 194, 201— 203 
Солнечная константа 22 
Сорбционное связывание (ионов в

почве) 163— 164 
Сосущая сила 241, 243
 атмосферы 225, 230
 галофитов 192
 градиент 226, 227
 клеток 215— 218, 305
 почвы 221— 222, 292
 растений 218, 222, 225— 227, 244,

246. 253 
Старение 69— 70, 330, 336 
Стеногидрические растения 242, 244 
Стенотермные растения 295, 296 
Степные растения 109, 344 
С то к 264, 273 
Стресс 19, 302— 306, 325 
С уккулентность 254 
Сукцессии 122
С ухой клим ат см. Аридный клим ат

Таллофиты 208— 209, 211, 218, 229, 
255, 257

—  газообмен 89—92
—  термоустойчивость 295, 315, 318 
Температура воды 9, 37— 38
—  и жизненные ф ункции 60— 61, 79, 

294— 325, 346—347
—  и минерализация 157, 197
—  и поглощение воды 223— 224
—  почвы 95, 223— 224, 273, 285— 287
—  пределы для ж и зни  296— 325
—  органов растений 282, 288— 292
—  растительного покрова 284—285, 

292, 295
Температурный коэффициент 79— 80 
Теневые (теневыносливые) растения 

7 3 -7 7
Тепло, потребность в нем 294— 295 
Тепловая граница фотосинтеза 80— 

85, 87— 89, 97—98 
Тепловое излучение тел 284
—  повреждение 303— 304 
Тепловой режим 282—325 
Термоклин 38, 199 
Термопериодизм 298, 326 
Термоустойчнвость 306— 325, 327—

329
Тинеманна правило 322 
Толерантность 306
Транспирацнонны й т о к  169— 170, 183, 

228, 229

Транспирация 229— 240, 265, 276
—  в зимнее время 271
—  и СОг-газообмен 237— 239
—  и тепловой режим 289—291, 309
—  коэффициент 239, 240

'  — кути кул ярн ая  232— 234, 237, 249, 
253, 258

—  относительная 235—236
—  перидермальная 233— 234, 254
—  растительных сообществ 267— 273
—  суточные колебания 245— 249, 271 
— уравнение 231
— устьичная 231— 232, 234, 237 
Тропические области, климатическая

ритмика 330
 минеральные вещества 197
 оборот массы 124— 127
 продуктивны е периоды 118
 фенологические процессы 337—

340
Тургор 2 1 5 -2 1 7
—  и движение устьиц 62, 89 
Тяжелые металлы 182

Углекислота (двуокись углерода) 
(см. та кж е  Ф отосинтетическая спо
собность)

—  ассимиляция 43— 47
—  баланс 67— 68, 100— 102
—  влияние на движение устьиц 5 9 —  

60, 62
—  диссимиляция 49— 52
—  диффузия 53— 57
—  суточные изменения 74, 75, 91
—  фиксация 43, 47— 48
Углерод, запасы на Земле 136— 138
—  мобилизация 124— 125
—  обмен 39— 143
Углеродный запас фитоценоза 119, 

126, 127 
Удобрение 161, 196, 198, 200 
Ультрафиолетовые лучи 21, 24, 25, 

36, 142
Устойчивость к  высыханию 254— 258
—  к  загрязнению воздуха 203— 208
—  к  засухе 252— 263
—  к  крайним температурам 306
—  к  минеральным веществам 182— 

183, 190
—  к  осмотическим факторам 188— 189
—  к  солям 188— 190
Устьица, влияние внеш них факторов 

59— 62, 80, 234, 237, 245, 249, 258
—  и суточный ритм органических кис

лот 47— 48, 59, 94— 95, 248
—  и фнтогормоны 59
—  механизм движ ения 57— 62



— «относительная площ адь пор» 59
—  проводимость 235
—  регулирование транспирации 237
—  сопротивление диффузии 54— 57, 

92— 93, 231, 235
—  «фотореактивное открывание» 59

Ф акторы , взаимосвязь 349 
Ф енологическая карта  335 
Фенологический календарь 334 
Фенология 331— 340 
Фенометрия 340— 342 
Фенофазы 331—340 
Ф Е П -карбоксилаза  46 
Ферменты и движение устьиц 62
—  и минеральный обмен 172— 175, 

188, 204
—  при зимнем покое 345
—  при обезвоживании 305
—  при развитии листьев 71
—  фотосинтеза 82, 96 
Ф ика  закон 53, 54, 231 
Ф икобилины  25, 28, 40, 42 
Ф иксация азота 148— 151, 159, 160 
Ф итогорм оны  59, 71, 105, 346— 348 
Фитомасса 12, 119, 137 
Ф итотоксины  60
Ф итохромы 25, 28, 346 
Фитоценозы, водный обмен 264— 275
—  минеральный обмен 193— 201
—  первичная продуктивность 115— 

119
—  температурный режим 291— 293
—  фотосинтез 76— 78 
Ф отодыхание 50— 53 
Фотопериодизм 326 
Фотосинтез 13, 39— 48
—  влияние внешних ф акторов 75— 99, 

202, 203, 208, 209, 284, 303, 304, 343
— вторичные реакции 43— 48
—  и развитие растений 69— 72
—  моделирование 251
—  первичные реакции 39, 43
—  у бактерий 2 02
—  у водорослей 78— 79
— у  суккулентов 48
—  у таллофитов 89, 91
—  экономический коэффициент 67, 

121
Ф отосинтетическая способность 62— 

72, 86
Фотосинтетически активная радиация 

(Ф А Р ) 21, 23, 36

Хелаты 168
Хемоавтотрофные бактерии 153, 202  
Хемосинтез 14

Предметный указатель 377

Хлорофилл 24— 28, 39— 42
—  влияние минерального питания 96
—  и продуктивность 117, 132
—  недостаток 42
Холод, потребность в нем 301, 345— 

347
Холодовая граница фотосинтеза 80—  

83, 85, 87— 89 
Холодовое повреждение 304— 306 
Холодостойкость 307— 313 
Хроматическая адаптация 26, 42

Цветение 332— 336, 339
—  распределение ассимилятов 108, 

113
—  термочувствительность 301 
Ц ветки , образование 25, 330— 334,

336
—  отражательная способность 23
—  снабжение ассимилятами 112, 113
—  термочувствительность 321— 323
—  транспирация 232
Цепи питания сп. Пищевые цепи

Эвапориметр (атмометр) 235 
Эвапотранспирация 230—231, 236,

265, 276
—  фитоценозов 268— 273 
Эвригидрические растения 242, 244 
Эвритермные растения 295, 296 
Эвфотический слой 37, 124, 143, 198,

201
Экологические модели 250— 252, 343
— прогнозы 250, 252 
Экологическое равновесие 18— 19 
Э кология 7
—  методы 349
Экономический коэффициент п родук

тивности 121— 122
 фотосинтеза 67, 121
Экосистемы 18— 20
—  водный баланс 265— 266
—  устойчивость 18— 19 
Э котипы  329, 345
—  выживание 323
Экстремальные температуры 301—302 
Энергетический баланс 283— 284, 293 
Энергия, обмен 276, 282, 292, 293
—  поток 15— 17, 21
— содержание в сухом органическом 

веществе 134— 135
 в фитомассе 133, 136
Эпилимиион 37 
Эпифиты 219 
Эутроф изация 199— 202

Яровизация 301



У К А З А Т Е Л Ь  Л А Т И Н С К И Х  НАЗВАНИЙ

A b ie s  a lba  85, 206, 308, 313
—  balsamea  93
—  ve itch ii 111 
Acacia  acum ina ta  251
—  craspedocarpa  251 
A cer 205
—  cam pestris  234
—  negundo  205
—  p la tano ides  205
—  pseudoplatanus  205, 259, 321 
A ce ri-F ra x in e tu m  154, 156 
A ch illea  m ille fo liu m  243 
A denosty le to -C ice rb ite tum  35 
Aegopod ium  p o d ag ra ria  222 
Aesculus hyppocastanum  205 
A gera tum  299
A g ro s tis  tenuis  182 
A ila n th u s  184 
Aizoaceae 44 
A Us та  232 
A ll iu m  (22 вида) 319
—  сера 205
—  po rru m  205 
A ln u s  151, 205
—  incana  205 
A lyssum  b e rto lo n ii 183 
Am aranthaceae 44 
Am m odendron  co n o lly i 251 
Anabaena  148 
Anabasis  250 
A nacys tis  n id u la n s  44 
Ananas sa tivu s  60 
Anem one nem orosa  333
—  p u ls a tilla  263 
A n tith a m n io n  cruc ia rum  188 
A n th y ll is  v u ln e ra r ia  185, 262 
Apatococcus loba tus  210 
A p iu m  graveo lens  205 
A rc ta g ro s tis  a rund inacea  319 
A rc tos taphy los  166, 184
—  u va -u rs i 167 
A r is tid a  k a re lin ii 319 
A ris tido ideae  46 
A rm eria  m a ritim a  183 
A rrhena the re tum  e la tio ris  333

A rrhena the rum  e la tius  243, 333 
A rte m is ia  250
—  austriaca  332
—  cam pestris  313
—  tr id e n ta ta  88
A sarum  europaeum  222, 260 
Asclepiadaceae 47 
A sp len ium  cu ne ifo lium  183 
A ste r am ellus  247
— lin o sy ru s  262
—  tr ip o liu m  192 
Asteraceae 184 
A s tra g a lu s  b isu lca tus  183 
A tr ichu m  undu la tum  208 
A tr ip le x  44, 192
Avena p ra tens is  263
—  sa tiva  78, 171 
A v icenn ia  191
A zotobacter chroococcum  148

B acte riophyta  211 
B a n g ia  fuscopurpurea  188 
B anks ia  m enz ies ii 251 
B e g g ia to a  202 
B e ilis  299
—  perennis  333 
B erberis v u lg a ris  205 
B eta v u lg a ris  56, 205 
B e tu la  234, 305
—  pendu la  205, 259, 324, 344 
B o tr id iu m  211
B rachypod ium  p in n a tu m  263 
Brassica  205 
Brassicaceae 178 
Brom eliaceae 47 
Brom us erectus  263 
B ry o p h y llu m  da ig re m o n tian u m  95 
B ryo p h y ta  211 
B up le rum  fa lca tum  263

Cactaceae 47 
C a llig o n u m  250 
C a llith a m n io n  g ra n u lo ru m  188
—  scopulorum  188



C a llitr ic h e  ob tusangu la  200 
C a llu n a  71, 125
—  v u lg a ris  166 
C alop laca  207 
C a lo th rix  148
C am panula  ro tu n d ifo lia  243 
Canna ind ica  292 
Capsicum  annuum  263 
C arduus uncina tus  332 
C arica papaya  330 
C arp inus  125
—  be lu lus  205, 333 
C aryophyllaceae 44 
Castanea sa tiva  205, 259 
C asuarina  151 
Ceanothus 151
Cedrus a tla n tic a  205 
Ceiba pen tandra  299 
Centaurea scabiosa 247 
C eram ium  berneri 188
—  s tr ic tu m  188 
C eraton ia  s iliq u a  308 
Ceterach  211
C e tra ria  is land ica  208, 257
—  n iv a lis  85
—  r ich a rd so n ii 305 
Chaetom orpha lin u m  188 
C ham aecyparis  205
—  obtusa  99 
Chara  211
Chenopodiaceae 178, 192 
C hlam ydom onas  211
—  n iv a lis  295, 296 
C h lo re lla  2 11 
C itru llu s  co locyn th is  94 
C itru s  71, 330, 347
—  lim o n  308
—  v illo su s  262
C hrysanthem um  leucanthem um  333 
C ladon ia  a lc ico rn is  208
—  arbuscu la  208
—  ra n g ife r in a  208 
C ladophora  211
—  p ro life ra  188
—  ram e llosa  188
—  sp inu losa  188
—  u tricu lo sa  188 
C lo s tr id iu m  149
—  pasteurianum  148 
C offea  299
C onvo lvu lus  a rvensis  259, 260 
Cornus sanguinea  262 
C o ro n illa  va ria  249, 259, 260 
C ory lus  ave llana  2 0 5  

Crassulaceae 47 
. Crescentia cu je le  339 
C ryp tom eria  japon ica  98
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C ten id ium  m olluscum  208 
C ucu rb ita  pepo 263 
Cupressus sa rg e n tii 183 
—  sem pervirens  308 
C yanophyta  211
C ynanchum  vince tox icum  222, 249, 263 
C ynodon da c ty lo n  189, 243 
Cyperaceae 44, 256 
С уper us 44

D  act у  Us g lom era ta  319 
D a tu ra  m ete l 94 
Daucus caro ta  263 
Debaryom yces hansen ii 189 
Deschampsia flexuosa  165, 166, 186 
D ic ra n e lla  he terom alla  208 
D ic ra n um  scoparium  208 
D ip loca rpon  rosae  207 
D is tich lis  189, 191 
D u n a lie lla  sa lina  189

E lae a g n u s  151 
E leusine  ind ica  319 
E lodea canadensis 200 
E lym us a renarius  319 
E rem oph ila  m in ia ta  251 
E rica  te tra lix  324 
E uca lyp tus g lo b u lu s  308 
E uphorb ia  44 
Euphorbiaceae 44 
E ve rn ia  p ru n a s tr i 208 
E vonym us europaea  205

F a g  us 125, 234
—  s y lva tica  73, 91, 111, 206, 223, 259, 

260, 324, 344
Ferocactus w is liz e n ii 291 
Festuca ov ina  182.
—  pra tensis  205
—  pseudovina  263
—  su lca ta  332
—  va lles iaca  259, 263 
F icus  330
—  carica  262 
F o rsy th ia  in te rm ed ia  205 
F ra g a ria  vesca 205, 222, 262 
F ra n k ia  151
F rax inus  234
—  excels ior 205, 223, 262, 333
—  ornus  259, 312 
F una ria  207
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G a ia te lla  v illo s u la  332 
G alium  m o llu go  243 
—  verum  333 
G eranium  sanguineum  247 

Gesneriaceae 256 
G lad io lus  183 
GlauK m a ritim a  187, 191 
Gossypium  herbaceum  92 
G rim m a p u lv in a ta  208 
G ypsophila  p a tr in i 183

J ia b e rle a  256 
Hakea p re is ii 251 
H a lim io n e  192 
H a lo x y lo n  aphy llum  251 
H am m ada  250
H e lia n th u s  annuus  90, 106, 107, 263, 

341
—  canum  262
H e lm in thospo rium  m aydis  60 
H epatica  n o b ilis  333 
H eracleum  333 
H e rp o tr ic h ia  ju n ip e ri 296 
H ib iscus  330
H ie rac ium  p ilo se lla  262, 263 
H ippophae  151 
H ip p u ris  v u lg a ris  200 
H o lo x y lo n  250 
H ordeum  lepo rinum  319 
H ylo co m iu m  splendens  208 
H ym enophyllaceae 210 
H ypnum  cupressifo rm e  208 
H yp o g ym n ia  physodes 206— 208

Jm pa tiens n o li tangere  260 
Im pe ra ta  cy lin d r ic a  319 
I r is  p u m ila  332

Jas ione  m on tana  182 
Jug lans  184
—  reg ia  205, 259
Juncus g e ra rd i 187, 192
—  m a ritim u s  192
—  subnodulosus  200  
Jun iperus  205
—  com m unis  205

K n a u tia  arvensis  333

L a g u n c u la r ia  192 
Lam ium  m acu la tum  333 
L a r ix  decidua  67, 205, 341, 344

Lau rus  n o b ilis  251, 262 
Lecanora  207, 208 
Leontodon  249, 250 
Leuco jum  vernum  333 
Lichenes 211 
L ig u s tru m  japon icum  61 
L iliaceao 47
L o b a ria  p u lm o n a ria  208, 257 
L o ise leu ria  procum bens  283 
Lo ise leu rio -C e tra rie tum  126 
L o liu m  m u lt i f lo ru m  205
—  perenne  243
—  r ig id u m  35
Lo tus  co rn icu la tu s  263 
L u p inus  a lbus  263 
Lusu lo -F age tum  154 
L ych n is  f lo s -cu cu li 300

M a lu s  sy lve s tris  259 
M arch a n tia  207 
M astigoc ladus  148, 296 
M a th io la  299 
Mesem bryanthemaceae 47 
M iliu m  e ffusum  222 
M in u a r t ia  verna  182 
M n iu m  un d u la tu m  208 
M olus  305 
M ycophy ta  211 
M y ric a  151 
M yrotham naceae 256 
M yro tham nus  211

N e riu m  oleander 308 
N ico tia n a  tabacum  205 
N ita p h y llu m  punc ta tum  188 
N itra r ia  retusca  251 
N itro ba c te r 153 
N itrosom onas  153 
Noaea m ucronata  94 
Noea  250 
N ostoc  148
N ovosievers ia  g la c ia lis  282

O lea europaea  87, 92, 111, 251, 
261, 308, 309, 341 

O pun tia  cam anchica  260 
O rchidaceae 47 
O strya  c a rp in ifo lia  259 
O xa lis  acetosella  259, 260, 262 
O xy tro p is  p ilosa  259

P anico ideae 46 
Pan icum  44 
—  m iliaceum  319
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Papaver 299 
P arm e lia  capara ta  208
—  fu rfu racea  208
—  scortea  208
—  s tenophy lla  208 
P e ltig e ra  can ina  257
—  cy lin d ric a  257 
Phaseolus v u lg a ris  90, 205 
P hragm ites  com m unis  235, 319 
P hryg a no cyd ia  corym bosa  339 
P h y to fla g e lla ta  189
Picea  234
—  abies 71, 8 8 , 204, 206, 246, 259, 

260, 308, 344
—  g lauca  70
—  pungens  205 
P inus  234
—  cembra  252, 308
—  d e n s iflo ra  98
—  halepensis 262
—  m ontana  205
—  n ig ra  41, 204, 205
—  p in ia  308
—  ponderosa  298, 29У
—  ra d ia ta  87
—  strobus  204, 205
—  sy lve s tris  24, 8 6 , 204, 206, 259, 260
—  taeda  299
P lag io thec ium  un d u la tu m  208 
P la n ta g o  m a ritim a  192 
P la tanus  a ce rifo lia  206 
P lec tran thus  fru ticosus  307 
Pleurococcus  211 
P locam ium  coccineum  188 
P lum baginaceae 191 
Poa a lp in a  319 
Poaceac 44, 46, 256 
P odophy llum  p e lt a lu m  81 
P o h lia  nu tans  206 
P o lyg o n iu m  b is to rta  243 
P o lypod ium  vu lga re  259 
P o lys iphon ia  p u lv in a ta  188 
P o ly tr ich u m  commune  208
—  ju n ip e rin u m  208 
Populus  205, 234, 345
—  de lto ides  24
—  n ig ra  99, 223
—  trem u la  205, 259, 262
—  trichoca rpa  344 
Potam ogeton  232
— co lo ra tus  2 00
—  crispus  200
—  densus 200
—  pectina lis  2 00  
P orphyra  leucostic ta  188 
Portu lacaceae  44 
Prenanthes purpurea  259 
P rim u la  e la tio r  333

Prim ulaceae 299 
Protococcales 209 
P ru n e lla  g ra n d if lo ra  247 
P runus arm eniaca  94, 205, 259
—  av ium  205, 259
—  cerasus 205
—  dom estica  205
—  du lc is  259
—  persica  259 
Pseudomonas sa lin a ru m  189 
P te ridophy ta  211
P u lm o n a ria  o ff ic in a lis  222, 259, 260, 

262, 333 
P yrus  com m unis  205

Q uercus  125, 234, 345
—  borealis  204
—  coccifera  341
—  ile x  179, 238, 251, 259, 260, 262, 

308, 323, 341
—  pubescens 238, 259, 260, 341
—  rob u r  26, 205, 259, 260, 262, 333, 

344
—  rub ra  26, 257

R a m a lin a  farinacea  208
—  m acifo rm is  91, 210 
R am onda serbica  256 
R anunculus acer 333
—  f ic a ria  26, 333
—  f lu ita n s  2 00  
Retam a  250 
R hizob ium  151
R hizocarpon geograph icum  208 
R hizoc lon ium  313 
R hizophora  192
R hododendron fe rrug ineum  252, 260, 

309 
R hyn ia  211
R hy tid iade lphus  tr iqu e tru s  208 
R hytism a acerinum  207 
Ribes n ig ru m  348 
R ob in ia  pseudacacia  205 
Rosa rugosa  205 
R osm arinus o ff ic in a lis  262 
Rubus idaeus 205

S a in tp a u lia  io nan tha  298, 299 
S a lico rn ia  192 
S a lix  205, 234 
S a lm one lla  p a ra typ h i 296 
S also la  subaphy lla  251 
Sam buculus n ig ra  205, 262 
— racemosa  205
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S arotham nus scoparius  166, 324 
S a x ifra g a  o p p o s itifo lia  319
—  r iv u la r is  345 
Scrophulariaceae 256 
Sedum  m axim um  260
—  m ontanum  313 
S e la g in e lla  211, 256 
S em perv ivum  m ontanum  291 
Sequoiadendron g igan teum  246 
Silene acau lis  299
—  in f la t  a 185
—  secund iflo ra  300
—  viscosa  300
—  v u lg a ris  300 
S m irn o v ia  tu rkestana  251 
Sofa h isp ida  263 
Solanum  lycopersicum  263 
S orghum  a lm um  74, 319
—  aucuparia  205
—  vu lg a re  92 
S p a rtin a  191 
Sperm atophyta  211 
S phagnum  165, 166, 208 
Stachys recta  259
S tip a  ca p illa ta  92, 259, 263
—  joan n is  248, 259, 263
—  pennata  263
—  pu lche rrim a  263
— s tenophy lla  263
—  tenacissim a  254 
Synechococcus 296
S у  r in g  a v u lg a ris  206

Tabebuia ochracea  339 
Tam ar ix  191
Taraxacum  o ffic in a le  243, 333 
Taxus  205 
— baccata  205, 308 
Thiorhodaceae 202 
T h lasp i a lpestre  182, 183

T hu ja  205
—  occ iden ta lis  205
—  p lica ta  205 
T ilia  205
—  corda ta  205 
Tragopogon  p ra tens is  243 
T ren tepoh lia  211 
Trichom anes rad icans  210 
T rifo liu m  pratense  333
—  subterraneum  35 
T rig lo c h in  191
—  m a ritim a  187, 192 
Trise te tum  narde tosum  35
—  tro llie to su m  35 
Trise tum  flavescens 333 
Tuss ilago  fa r fa ra  166

U m bellife rae  178 
U m b ilic a ria  p u s tu la ta  257 
Usnea f lo r id a  257 
U s tila g o  zeae 296

Vacc in ium  m y r t i l lu s  259
—  v it is  idaea  259 
V erruca ria  207 
V io la  299
—  ca lam ina ria  183 
V isca ria  v u lg a ris  222 
V itis  v in ife ra  205, 259

X a n th o ria  p a rie tin a  206— 208 
Xeromyces  210

Z e a  m ays  296, 299, 319 
Z il la  250 
Z in n ia  299 
Z yg o p h y llu m  250
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